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Efectos de la fertilizacion con nitrégeno y fésforo en la dinamica de plantulas
de arboles de dos bosques tropicales secos secundarios en Yucatan, México

Resumen

En la tesis se describieron y se compararon ias caracteristicas quimicas del
suelo, composicion floristica y estructura de dos sitios de diferentes edades
(aproximadamente 10 y 50 afios). Posteriormente, se efectud una fertilizacion con
fosforo y/o nitrégeno y se midi6 el porcentaje de luz y 1a cantidad de suelo y se evalué la
mortalidad y el reclutamiento de la comunidad de plantulas y de las especies
individuatmente. La fertilizacion con P redujo la diversidad de especies en el sitio mas
vigjo e incremento significativamente el reclutamiento. La fertilizacién con N auments el
nimero de individuos en el final de estudio en el sitio mas joven. Se observaron
interacciones positivas entre P, cantidad de suelo y disponibilidad de luz en el efecto de
los tratamientos en la sobrevivencia de la comunidad de plantulas en ambos sitios, pero
el efecto mas notorio fue en el sitio mas joven. Las cuatro especies mas abundantes en
cada sitio respondieron de manera diferente a la fertilizacion en interaccitn con la luz y
la cantidad de suelo. La fertilizacién con P, N y luz y cantidad de suelo existentes
fueron importantes en el reclutamiento de varias especies en el sitio mas joven. En el
sitio viejo, en cambio, ia luz ejercid ningin efecto en el reclutamiento de las especies de
este sitio. Las respuestas observadas a la fertilizacién con P en ambos sitios, sugiere
que este nutriente es limitante para fas plantas durante la regeneracién de bosques
tropicales secos secundarios en Yucatan.



Introduccién General de la Tesis

Efectos de la fertilizacion con nitrégeno y fdsforo en la dinamica de plantulas de dos
bosques tropicales secos secundarios en Yucatan, México.

Los bosques tropicales secos (BTS) representan mas de un 40% de los bosques tropicales
del munde (Murphy y Lugo, 1986. Son tambien de los ecosistemas mas explotados y amenazados
{Gerhart 19383), Los BTS subsisten en climas aitamente estacionales, en el cual se presenta un
periodo seco de cerca de medio afio, en una o dos temporadas ¥ una precipitacién anual de entre
400 y 1700 mm (Gerhardt y Hytteborn ,1992). Esta escasez de precipitacidn y este patrén
marcadamente estacional generan condiciones abiéticas relativamente mas rigurosas y poco
previsibles y de esta manera, los bosques tropicales secos estan mas sujetos al estrés, durante
los procesos sucesionales, que los bosques hiimedos. Esta estacianalidad pronunciada afecta fos
patrones de fenclogia (Bullock y Solis-Magallanes, 1990 y Medina y Cuevas, 1990), produccion de
semillas (Ray y Brown, 1894 ), germinacion (Miller, 1899), sobrevivencia y desarrolio {Lieberman
& Li, 1992, Swaine, 1892, Gerhardt 1998). En los BTS de Yucatan, Los mayas, desde tiempos
prehispanicos, han usado estos bosques para el cultivo de mafz y henequén (Primack, et al.
1998). Hoy dia, segun Gomez-Pompa y colaboradores (1987), todos los BTS de Yucatan son
secundarios. .

En esta tesis, primeramente, se describiran la composicién y estructura de Ia vegetacion
natural asi como la composicién quimica de los suelos, con la finalidad de encontrar las
correlaciones existentes. Luego, se estudiara el reclutamiento y sobrevivencia de la comunidad de
plantulas de arboles, asi como de las especies individuaimente durante dos afios, bajo Ia
fertilizacién con nitrégeno yfo fosforo.

El primere capitulo es una extensa revisién de literatura sobre los factores y mecanismos
que afectan la regeneracion de plantulas en bosques tropicales secos. Factores tales como: la
es‘tacionalidad y varabilidad apual del clima, la fené[ogia, la ecologla de las semilias, el -
rebrotamiento , el efecto del mantillo, de los enemigos naturales, de los claros, de la fertilidad y
humedad del suelo y de las perturbaciones antropogénicas. Evaluando estas informaciones se
pretende establecer pardmetros para la restauracion de las areas que han sido perturbadas. Se
concluye que todavia faltan varios estudios de campo en esta direccién.
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Enel segundo capitulo se comparan las caracteristicas geoguimicas, la composicién y
estructura de dos bosgues tropicales secos secundarios de aproximadamente 10 y 50 anos, en
Yucatan, México. Con este fin, se establecleron 16 parcelas de 12X12m cada en cada sitio. La
riqueza de especies varid poco con el iempo de regeneracién, sugiriendo que la com_p03icién del
sitio mas viejo esta lejos de alcanzar la de un bosque maduro. E| area basal, el fosforo disponible
y el fosforo total, fueron mayores en el sitio mas vigjo. Sin embargo, el carbono organico y el
nitrégeno total no variaron entre los sitios. Un anélisis de la comunidad de pléniulas sugiere que la
regeneracién por rebrotamiento no domina en esta fase, a pesar de dominar en la fase adulta. La
densidad de arboles se correlaciond con las caracteristicas quimicas del sitio mas joven; sin
embargo, la influencia de las caracteristicas biogeoguimicas en la densidad de especies e
individuos aumenté con el tiempo de regeneracion.

En el tercero capitulo se describe el efecto de la estacionalidad climética sobre la dindmica
natural de las plantulas de especies arbbreas y se compara la sobrevivencia de piantulas
regeneradas por rebrotamiento y por semilias. La parte mas importante del estudio es el andlisis del
efecto de la fertilizacién con fosforo (P) y nitrégeno {N) en interaccion con la disponibilidad de luz (%)
y masa del suelo {kg/m?) sobre la scbrevivencia, el reclutamiento v los cambios en la diversidad,
densidad de especies e individuos de la comunidad de plantulas de especies arboreas en los dos
bosques descritos en el capitulo anterior. El estudio durd 27 meses y las plantulas fueron marcadas
y censadas trimestralmente. Se concluye que la dindmica natural de las plantulas es estacional,
principalmente la regeneracién y aunque las plantulas regeneradas por rebrote hayan presentado un
bajo porcentaje, su sobrevivencia fue significativamente mas alta que aquellas .regeneradas por
semillas. La fertilizacion con f6sforo tuve un efecto negativo sobre la diversidad de las plantulas en el -
sitic mas viejo empero, el principal motivo, fue el gran aﬁmento en el nOimero de individuos de
solamente dos especies (Bursera simaruba y Phyfllostyllon brasifiense) mas que una extincién de
especies raras. Por otro lado, la fertilizacion con P incrementd significativamente el reciutamiento en
el sitio mas vigjo, principalmente debido a estas dos especies. La fertilizacidn con N aumentd de
manera significativa el nimero de individuos en e! sitio mas joven, sugifendo que debe haber un
numero mayor de especies en este sitio, que fueron beneficiadas por el aumento de la cantidad de
recursos. También encontramos interacciones positivas entre fésforo, masa del suelo y disponibilidad
de luz en la scbrevivencia de la comunidad de plantulas en ambos sitios. Se concluye que, en
Yucatan, las respuestas a la fertilizacidn son mas notorias en los sitios con menos tiempo de

regeneracion.
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En el cuarto capitulo se analizan los mismos efectos del capitulo tres sobre la sobrevivencia
y el reclutamiento y los cambios en el valor de impertancia relativo (VIR) de las especies arbdreas de
plantulas individualmente. En el sitio joven un porcentaje mayer de especies aumento su VIR bajo la
fertilizacion. Las cuatro especies mas frecuentes {dos en cada sitio), respondieran en terminos de‘
reclutamiento y sobrevivencia, de diferentes formas a la fertilizacién en interaccion con la
disponibilidad de luz y masa de suelo. En el sitio mas joven, la disponibilidad de luz en interaccion
con |a fertilizacién no fue importante en el reclutamiento de Acacia gaumeri, sin embargo N y la
disponibilidad de luz fueron importantes en su sobrevivencia. La fertilizacion con fosforo y la masa
del suelo fueron importantes en el reclutamiento de Leucaena feucocephala, no cbstante, laiuz no
ejercio efecto alguno. Fasforo con nitrégeno en interaccion con la disponibilidad de luz tuvieron un
efecto significativamente positivo en la sobrevivencia de Leucaena leucocephala. En el sitio mas
vigjo, la fertiizacion con fésforo tuvo efectos positivos en el reclutamiento y negativos en la
sobrevivencia de Bursera simaruba; posiblemente, por el fendmeno de densodependencia, una aita
disponibilidad de luz tuvo efectos negativos tanto en el reclutamiento como en la sobrevivencia. Ei
reclutamiento de Bursera simaruba fue tan alto en el tratamiento con fésforo que, a pesar de su alta
mortatidad, presentd un gran tendencia a aumentar su VIR en el final de! estudio. E! efecto de las
variables estudiadas sobre Phyfiostylion brasiliense fue semejante al de Bursera simaruba; sin
embargo no resulté en un claro aumento en su VIR en el tratamiento con P al fina! del estudio.
Debido a la total ausencia de Phylfostylion brasiliense en el sitio mas joven, y a su bajo requerimiento
luminico, tanto para el reclutamiento como para la sobrevivencia, podemos considerar esta especie
como tolerante a la luz. El  andlisis candnico sugiere que P, N, luz y masa del suelo fueron
importantes en el reclutamiento de varias especies en el sitio mas joven, por otro lado, la
disponibilidad de luz no ejercié ningn efecto sobre el reclutamiento de las especies en el sitio mas
viejo, posiblemente por el bajo nimero de especies de rapido crecimiento presentes en este sitio.
Las repuestas observadas a la fertilizacién con P, sugieren que existe una limitacién por P en los
dos sitios, y que la fertilizacién con P cambié la dinamica de varias especies. Esta heterogeneidad
en la preferencia de las especies parece favorecer el reciutamiento de una gran variedad de
especies y favorecer la diversidad, principalmente en el sitio méas joven, donde existe una mayor
disponibilidad de luz y un nitmero mayor de especies oportunistas.

Finalmente, podemos concluir que la fertilizacion puede cambiar positivamente la
dinamica de varias especies de plantulas y por consiguiente de la comunidad, y que estas
respuestas tamhbién dependen de la dispontbilidad de otros recursos, como luz y
especialmente en esta region de suelos someros, |a cantidad de suelo. En este estudio, como

4
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ia una mayor disponibilidad de luz en el sitio mas joven y posiblemente un nimero mayor
especies oportunistas, las respuestas positivas a la fertilizacién principalmente con P,
ron mas notorias. También comparande el VIR de algunas especies de la comunidad de
stulas, con la comunidad de arboles existentes en los dos sitios, asi como de un bosque de
) afios cerca del area de estudio en Yucatéan, se puede concluir que existe una tendencia
algunas especies de fases mas adelantadas de la sucesion que resultaron beneficiadas

la fertilizacién, lo que a un largo plazo podria acelerar el proceso sucesional.



Capftulo 1
Factores y procesos que afectan Ia regeneracién y el desarrollo de plantulas en
los bosques tropicales secos
(enviado a interciencia)
Eliane Ceccon

Palavras clave: Bosques tropicales secos, factores, regeneracidn, sobrevivencia,
restauracion.

Resumen: Los bosques fropicales secos representan casi la mitad de los bosques
tropicates del mundo y son de los ecosistemas mas sujetos a la explotacion
antropogénica de la tierra. En este trabajo se hace una revision de literatura sobre los
principales factores que afectan |a regeneracién y sobrevivencia de pléantulas en estos
bosques, con el objetivo de establecer parametros para la restauracion de estas areas
que han sido perturbadas. Se concluye que todavia faltan varios estudios de campo en
esta direccion.

Resumo: As florestas tropicais secas representam quase metade das florestas
tropicais do mundo e s80 um dos sistemas mais sujeitos 3 exploragdo humana da terra.
Neste trabalho é realizada uma revis@o de literatura sobre os principais fatéres que
afetam a regeneragdo e sobrevivencia de plantulas nestes ecossistemas, com o
objetivo de estabelecer pardmetros para a restauragdo destas areas quando
perturbadas. Conclue-se que ainda faltam varios estudos de campo nesta diregdo.

Abstract: The tropical dry forests represent almost one half of the tropical forest of the
world and most of them have been subject to large scale human explotation. In this
paper, a literature review is presented conceming the factors and mechanisms that
afect the sapling survival and regeneration on these ecosystems. The obijetive is to
establish parameters for restauration of these areas when they have been disturbed. It
is concluded that exists a lack of studies on various topics that are of crucial
importance for adequately addressing this problem.



introduccién

Los bosques tropicales secos (BTS) representan mas de 40% de los bosques
tropicales del mundo En muchas regiones del planeta, los BTS estan sujetos a
perturbaciones humanas més persistentes y extensas que augellas que se presentan
en los bosques tropicales himedos (Murphy y Lugo, 1986; Janzen,1988) debido a ello,
son considerados entre los sistemas mas explotados y amenazados de la tierra
(Gerhart, 1993). En contraste con los bosques tropicales hﬂmedo.s, los BTS subsisten
en climas altamente estacionales. Gerhardt y Hyttebom (1982) determinan los limites
climaticos de estos bosques en las zonas en los que se presenta un periodo seco de
alrededor de medio afio, en una o dos temporadas, y una precipitacién anual de entre
400 y 1700 mm. Por su pequefa altura, relativa simplicidad y la predominancia de
rebrotes en muchos bosques secos maduros, estos presentan un mayor potencial para
lfegar al estado maduro mas rapidamente que los bosques himedos y pueden ser
considerados méas elasticos (Ewel, 1977).

Esta escasez de precipitacion y este patrdon marcadamente estacional generan
condiciones abibticas relativamente mas rigurosas y poco previsibles. De esta manera,
los bosques tropicales secos estAn mas sujetos al estrés durante los procesos
sucesionales que los bosques himedos. Por ello, la estacionalidad pronunciada, afecta
los patrones de fenologia (Bullock y Solis-Magallanes, 1980; Medina y Cuevas, 1890)
produccion de semillas (Ray y Brown, 1994 ), germinacién (Miller, 1999),
sobrevivencia, y desarrollo (Lieberman & Li, 1892; Swaine, 1992; Gerhardt, 1998). Esta
heterogeneidad en la disponibilidad espacial y temporal de los recursos, tambien
restringe severamente el periodo de germinacion de las semillas, el cual debe ocurrir
en un espacio muy reducido de tiempo, de tal forma que, las plantulas encuentren
condiciones favorables de luz, nutrientes y agua; mientras que emergen entre vecinos
competidores.

A pesar de que algunos de estos aspectos ya han sido revisados por Khurana y
Singh (2001), faltan ain muchos por abordar, principalmente en lo que se refiere a los
factores que influencian a diferenciacion de las especies en ta sucesion de los BTS.

La importancia del conocimiento de los factores y mecanismos que afectan la
regeneracion de plantulas, ademéas de ser imprescindible para el conocimiento de ia
dinamica de los BTS, tambien puede servir de apoyo cientificc para estudios de
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restauracién y conservacion de los bosques tropicales secos, que como ya hemos
dicho, se encuentran profundamente alterados por las actividades humanas.

En el presente trabajo se lleva a cabo una revigién de algunas ideas propuestas
para explicar el proceso regenerativo de las especies arbdreas en general, buscando
ejemplos ilustrativos en los BTS, con el objeto de entender mas claramente su
dinamica sucesional, actualmente todavia carente de una teoria conclusiva {Mooney
et al., 1995).

1. La estacionalidad y la variabilidad anual

Los bosques tropicales secos constituyen un gran grupo de comunidades des
plantas que ocutren baijo climas caracterizados como altamente estacionales (Murphy
y Lugo, 1986). En algunos BTS, la estacién seca puede durar hasta 8 meses (Rincon
y Huante, 1994). En general se asume que a lo largo de un gradiente de lluvias, en las
tierras bajas de los tropicos, bajo condiciones similares de temperatura, la proporcion
de los arboles deciduos aumenta mas o menos linealmente cuando la cantidad de
lluvias recibida por afic decrece abajo de los 2000 mm {(Walter, 1973 en Medina,
1995},

La estructura y las propledades ecofisiologicas de los componentes de los BTS
parecen estar estrechamente determinadas por la duracion y estacionalidad del periodo
de sequia (Lieberman, 1982; Reich y Borchert, 1984; Lieberman y Lieberman, 1984).
En este contexto, el estrés por sequla ha sido reportado como un importante factor de
mortalidad en plantulas (Turner, 1990). Por otro lado, |a distribucién anual de las {luvias
favorece la germinacién de especies lefiosas, de tal manera que en el inicio def periodo
lluvioso se dispara la germinacién (Garwood, 1982).

Lieberman y Li (1992) encontraron que el reclutamiento aumenta progresivamente
durante la estacion més himeda. En el trabajo de estos autores, realizado en Gana,
cerca de 40% de la germinacion del afio fue registrada durante el censo de este
periodo. La mortalidad, sin embargo, fue mas baja en estos meses. La mortalidad en el
mes con mas lluvias fue solamente 4% de la anual.

En un BTS en México, Ramirez (1996) encontré que mas del 90% ds Ia
germinacién del afio ocurre en los tres meses mas himedos, en zonas con diferentes
niveles de perturbacion. En Guanacaste, Costa Rica, Gerhart (1993) encontré una
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disminucion abrupta en la sobrevivencia en la primera estacién seca, mientras que en
los periodos himedos la sobrevivencia fue alta.

Otro aspecto importante en la variacion temporal del clima en los BTS, es la
variabilidad en la cantidad anuai de lluvias, y en la intensidad y el tiempo de duracién
de los pefiodos secos y himedos. Segun Ruthemberg (1980), estas variaciones
pueden estar en un rango de 30%, consecuentemente el aito nivel de estrés hidrico en
los afios secos, es causante de alta mortalidad en las comunidades de plantulas
(Doley, 1881). A la fecha, existen pocos estudios referentes a este tipo de variabilidad
Yy su efecto en la regeneracién de los ecosistemas.

Por lo tanto, se concluye que es evidente la importancia de la estacionalidad y la
variabilidad en la distribucién de las lluvias entre afios, en la regeneracion de los BTS.
Sin embargo, es importante investigar sobre los efectos de la estacionalidad en ef
reclutamiento y mortalidad de plantulas en los diferentes niveles sucesionales de los
BTS, pues esto podria aportar importantes avances en la construccién de una tecria
sucesional para este tipo de ecosistemas.

2. La Fenologia

Las diferencias en el cronometraje de fa caida de las hojas, floracién y expansién
de ramas entre los arboles deciduos siempre estan asociados con la humedad de!
suelo, diferencias interanuales en los patrones de lluvias, y al tamafio de las plantas
(Buliock y Solis-Magatianes, 1990; Medina y Cuevas, 1980)

La fenologia en los BTS no esta todavia bien comprendida, debido a que, la
fenologia de las hojas y el fraccionamiento temporal de la utilizacién del agua en el
suelo es dificil de caracterizar, en parte porque diversos patrones fisiologicos desafian
la clasificaciéon dentro de simples categorfas tales como deciduas y permanentes
{Meinzer et al, 1999). La variacién entre especies, asi como la variacién entre
individuos de las mismas especies, es alta con relacion a Ia mayaria sino con todos los
eventos fenologicos, incluyendo el crecimiento del tronco, perdida de hojas, floracion y
fructificacion. La relacién aparente entre crecimiento (vegetativo y reproductivo) y la
estacion de disponibilidad de agua se intensifica con la aridez (Doley, 1981). E! estrés
por agua es frecuentemente citado como un el principal factor responsable por el
cronometraje de los eventos fenolégicos (Janzen, 1967, Frankie et al., 1974: Alvin y
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Alvin, 1978) pero el mecanismo de esta accidn adn se desconoce. Otros factores de
probable significacion incluyen la longitud del dia, ta edad de la planta (Longman,
1978), correlaciones de crecimiento intemmas (Borchert, 1978) y la combinacién de
factores bidticos y abibticos (Frankie et al., 1974).

Los arbcles de los BTS exhiben una larga variedad de patrones de floracién con
relacion a la Huvia y a la fenologia vegetativa {Daubemmire, 1972, Borchert, 1983;
Bullock y Solis-Magallanes, 1990). Los afributos fisiolégicos y estructurales que
sostienen estos patrones no han sido muy estudiados y no existe informacién sobre
sus relaciones con el agua o los costos que representa en la floracidén. Sin embargo,
ia mayoria de ios investigadores han reportado que el numero de especies de bosques
secos que florece en la estacion seca es dos veces mayor que lo de la estacion
himeda (Janzen, 1967; Frankie et al, 1974). Un patrén comin es que las yemas
florales son inducidas durante el ¢recimiento de las hojas, pero permanecen durmientes
hasta que estas hojas se caen, probablemente porque existe una influencia inhibitoria
de las hojas (Borchert, 1992), o la demora se debe, segUn otros autores, a un
requerimiento de estrés por agua seguido por hidratacion ( Alvin y Alvin, 1978, Crisosto
et al, 1992). Probablemente porque tales especies tienen tendencia en perder sus
hojas en el inicio de la estacion seca, ellas retienen agua suficiente dentro de sus
propios troncos para soportar |a floracion durante la estacién seca (Bullock y Solis
Magallanes, 1990; Olivares y Medina, 1992). Otras especies que florecen en el periodo
de seca responden a eventos de precipitacion aislados ( Opler, et al., 1976).

En lo que se refiere a la fenologia de la dispersion de las semillas en los BTS, los
patrones dependen de la forma de vida considerada y los patrones de sequedad del
suelo (Opler et al, 1980). Frutos camosos son frecuentes en la estacion humeda y
escasos en la seca, semillas anemdbcoras o autécoras estan ausentes o son incomunes
en la estacién seca (Bullock y Sollis, 1990, Guevara de Lampe et al., 1992). Segun
Howe y Smallwood (1982), la estacionalidad de la fenologia del fructificacion en las
regiones tropicales es mas pronunciada en regiones con un periodo de seca y de
lluvias bien definido. Foster (1982) encontrd un patrén bimodal de dispersién de frutos
en un bosque semideciduo en Panama. Sin embargo, Bullock (1985) concluye que el
periodo entre fa floracion y la dispersion de semillas es tan variable en los BTS que,
explicaciones de los factores determinantes de la estacionalidad de ia fructificacion

todavia son necesarias.
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Quizd uno de los efectos mas importantes, aunque de manera indirecta,
relacionado con la fenologla de los BTS, en la regeneracion de plantulas, sea la
diferencia en la cantidad de hojarasca producida entre las estaciones hiumeda y seca
(ver revisién de Martinez-Yrizar, 1995). Es probable que la gran cantidad de hojarasca
presente en los periodos secos tenga efectos significativos en el microclima, pues evita
la evaporacién a nivel del suslo. A pesar de no haber estudios especificos sobre el
tema en los BTS, ha sido demostrado que la hojarasca aumenta la sobrevivencia de las
plantulas en los ambientes aridos (Evans, 1972). Veremos los efectos especificos de la
hojarasca en la seccién 5.

3. La ecologia de las semillas en los BBS

Investigaciones sabre ia ecologla de las semillas de &rboles que componen la
comunidad del bosque, pueden ofrecer respuestas a preguntas sobre la naturaleza de
los procesos sucesionales en los diferentes estadios regenerativos. Tomados en
conjunto, los estudios de fenologia reproductiva, germinacion de semillas, lluvia de
semillas y el banco de semillas del suelo, pueden ayudarnos a comprender los
mecanismos por los cuales las plantas de los BTS se establecen en un ambiente
intensamente estacional, como el que caracteriza estos ecosistemas.

3.1 Influencia del tamano de las semilias y ubicacién en el suelo

El tamafio de la semilla es una caracteristica muy importante en la regeneracion y
el posterior establecimiento de plantulas. Las semillas pequefias tienden a poseer
mecanismos fisioldgicos que reguian sy geminacién dependiendo de sefales
ambientales relacionadas, por ejemplo, con la calidad luminica y las fluctuaciones
particulares de temperatura que experimentan las semillas en el suelo (Vazquez-Yanes
y Orozco-Segovia, 1984, 1987) e también pueden permanecer viables aGn al ocurrir
reducciones severas de humedad y/o temperatura (Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia,
1803}

Por otro lado, las semillas grandes poseen altos contenidos de humedad y
pierden la viabilidad con reducciones severas de humedad y/o temperatura vy
normalmente germinan luego después de alcanzar el suelo (Vézquez-Yanes y Orozco-
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Segovia, 1993) y diferencias en el contenido de agua pueden provocar diferencias en el
tiempo de emergencia de la plantula: las semillas con mayor contenido de agua pueden
tardar menos en germinar (Vazquez-Yanes y Orozco-Segovia, 1993). Posiblemente
parte de la variacién observada en los tiempos de germinacion de plantulas a nivel intra
¢ interespecifico puede atribuirse a la variacién poblacionat en el tamafio de Jas
semillas (Dirzo y Dominguez, 1986; Dirzo, 1987; Punchet y Vazquez —~Yanes, 1987). En
general, las especies cuyas plantulas provienen de semillas grandes muestran mejor
sobrevivencia que aquellas que germinan de semillas pequefias (Martinez-Ramos,
1985), esto se ve acentuado bajo condiciones limitantes de luz (Ng, 1980, 1983) o de
humedad (Baker, 1989).

En los BTS existe proporcionalmente una amplia cantidad de semillas grandes y
que puede ser considerada una manera de sobrevivir a la sequia (Baker, 1972,1989).
Las semillas grandes estan capacitadas en desarroliar plantulas que alcancen las
capas mas hdmedas del suelo con rapidez. Cuanto a ia ubicacién en el suelo, las
semillas que se encuentran profundamente enterradas son menos importantes que las
superficiales en términos de la regeneracidn, por que sus plantulas tienen menos
probabilidad de llegar a la superficie una vez germinadas. Por otro lado, las semillas
muy préximas a la superficie pueden sufrir alta mortatidad debido a la desecacién por
las altas temperaturas y a la predacién. (Skoglund, 1992).

3.2 Lluvia de semillas versus banco de semillas

Los procesos que gobiernan la colonizacion de parches de bosques de
diferentes edades juegan un papel muy importante en la dindmica de las poblaciones
(Souza 1984; Martinez-Ramos, et al., 1989), como por ejemplo los mecanismos de
escape temporal {dormencia de semillas) y espacial (dispersién de semillas). La
regeneracién de avance es producida por la lluvia de semillas, que es el resultado de la
caida tanto de las semillas producidas dentro del mismo parche como de aquellas que
flegan al piso del bosque como producto de la dispersidn pasiva (gravedad y viento) y
activa (animales). Debido a los patrones temporales de produccién de frutos entre las
especies, ta estructura de la comunidad representada por esta lluvia puede variar entre
meses o enfre aflos (Carabias y Guevara, 1985). Factores como el clima, los
dispersores, Ia.depredacif)n y los patégenos pueden influir en la abundancia de las
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diferentes especies en Ja lluvia de semillas {Dirzo y Dominguez, 1986). Los arboles que
sirven de perchas para aves y murcielagos actlan como centros de alta densidad y
diversidad de la lluvia de semillas, y de ahf su importancia en la regeneracion de la
vegetacion y en la sucesion de bosques tropicales (Guevara, et al., 1986; Campbel, et
al., 1990, Guevara et al., 1992; Guevara y Laborde, 1993).

Por otro lado ta composicion del banco de semillas guarda informacién sobre la
historia de la vegetacion de un sitio y la vez, nos permite especular sobre la futura
composicion del bosque. La composicién floristica y abundancia relativa de ias
diferentes especies en el banco de semilias del suelo, ejerce un efecto sobre |la
regeneracion del bosque de diferentes maneras principaimente en el reclutamiento de
nuevos individuos (Quintana-Ascencio et al., 1996) y en el amortiguamento del efecto
negativo de las condiciones microambientales en algun momento, como las altas
temperaturas y la falta de humedad (Uhl, 1987). Por lo tanto, Ia lluvia y el banco de
semillas son de los dos procesos mas importantes en la manutencion del reclutamiento
de plantulas en los bosques.

La dispersion de semillas en los BTS ocurre durante la estacién de secas (Bullock
y Solis Magallanes, 1990) y estas semillas permanecen en &l banco hasta e periodo de
lluvias, cuando aparecen las condiciones favorables para la germinacion y el
crecimiento. En un BTS en las Islas Virgenes en el mar de! Caribe, las especies
dispersadas por viento (18% de las lefiosas) se diseminaron principalmente duranta la
estacidn seca, mientras que las semillas dispersadas por animales (74% de todas las
especies lefiosas) siguieron un patrén bimodat {en las estaciones himeda y seca) (Ray
y Brown, 1994). En otro BTS en Guanacaste, Costa Rica, 65% de las especies de
arboles son dispersadas por animales y solamente 25% por viento (Janzen, 1988). Sin
embargo, en esta localidad, en un pastizal abandonado de 12 afios de edad, con un
bosque maduro a 200m de distancia, la regeneracién natural todavia es dominada por
especies dispersadas por viento, pues probablemente los animales del BTS raramente
visitan pastizales con poca o ninguna vegetacion remanente (Janzen, 1988). Por oiro
lado, en varios BTS en Nicaragua, Sabogal (1992) encontré que las semillas de
especies dispersadas por el viento dominaron en el bosque maduro y en otros estadios
regenerativos. Este autor asocia este hecho a 10s disturbios que se han dado en la
region, donde fue removida gran parte de los vertebrados, y a la alta resistencia a las
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condiciones de desecacion que se presentan en sitios abiertos, por parte de las
especies que se dispersan por viento (Janzen, 1988).

El banco de semilias tiene un papel mucho menor en la regeneracién de los BTS,
que en los bosques tropicales hiimedos: se ha encontrado muy pocas especies en los
BTS cuyas semillas presentan un alto porcentaje de germinacion después de
permanecer por largo tiempo en el banco de semillas (Skoglund, 1992; Rico-Gray v
Garcia-Franco, 1992; Miller, 1999). Ray y Brown (1994) examinaron 29 especies de un
BTS en invernadero, y en mas de la mitad (17) se observé ausencia de latencia. Por
otro [ado, en otros estudios se ha encontrado una latencia muy marcada entre especies
de frutos maduros solamente durante los periodos secos (Foster, 1982; Garwood,
1982). Por lo tanto, la manifestacion de la latencia puede estar asociada con el tiempo
de cosecha de algunas especies o puede ser una jatencia inducida en periodos
desfavorables

En cuanto al efecto del tiempo de almacenaje sobre las semillas de los BTS, la
mayoria de las especies analizadas por Ray y Brown (1994) perdieron su capacidad de
germinar en los primeros 10 meses de almacenaje en seco y en frio. La longevidad
natural normalmente es menor que la artificial, pues algunos factores, como por
ejemplo, la predacion y ataques de patégenos, son reducidos y las condiciones
microambientales son mucho méas estables en condiciones de laboratorio (Garwood,
1989). Las semillas que presentaron larga vida en el estudio de Ray y Brown (1594)
fueron las leguminosas, que son especies que poseen una capa impermeable, aunque
se encontrd un nimero muy bajo de semillas de esta familia y de otras en el banco del
suelo.

En cuanto a la cantidad de semillas existentes en el banco de semilias, Garwood
(1989) sugiere que los bancos de semillas de los BTS contienen mucho menos semillas
(55-696 /m*) que los de los bosques himedos (60-4700/m?). Rico-Gray y Garcia-
Franco (1992) encontraron en un BTS en Yucatan, México, cerca de 70 a 855
semillas/m? en sitios de 10 a 100 afios, respectivamente, pero solo habia una especie
de arbol (Lysifoma latisiliguum), mientras que las hierbas estaban representadas de
manera abundante. También en un BTS en Chamela, México, Miller (1999) encontré
un nimere muy bajo de semillas de 4arboles en el banco de semillas, a pesar de que el
muestreo fue realizado inmediatamente después del pericdo de fructificacién. En los
BTS, la alta mortalidad y la rapida germinacién de las semillas pueden ser una
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respuesta a condiciones que son favorables sélo por periodos cortos, reduciendo la
densidad de semillas en e! banco {(Skolung, 1992; Miller, 1999). Mas especificamente,
Reynal y Bazzaz (1977) sugieren que existen fuertes evidencias de que la humedad del
suelo en la parte superior del perfil es el factor mas importante para la germinacién de
tas semillas existentes en el banco. La germinacién rapida puede resultar favorable si
lleva al escape de la predacién asociada a una abundante fructificacién (Hopkins y
Grahan, 1983; Uhl y Clarck, 1983; Buliock y Solis-Magallanes, 1990). Otras razones
que pueden explicar el bajo nimero de semillas encontradas en los bancos de los BTS
podrian ser una alta tasa de mortalidad debido al estrés ambiental o predacion,
restricciones en el proceso de dispersién y germinacion de las semillas en los periodos
favorables, seguido de un bajo reclutamiento de plantulas en los periodos secos (Ray y
Brown, 1984).

Campbell (1990), al estudiar bosques de diferentes edades, desde dos afios hasta
un bosque climax en Mozambique, sintetizé la importancia real de Ia lluvia y del banco
de semillas para estos ecosisternas, afirmando que, en grande parte, es [a lluvia de
semillas y no el banco de semillas lo que dirige la sucesion en los BTS, pues la mayor
parte del reclutamiento tiene lugar principaimente bajo los arbolitos previamente
existentes,

En sintesis, en el banco de semillas de los BTS, las semillas de especies
arbbreas son escasas, sin embargo, es probable que la mayoria de las especies
germinen justo después de la dispersion, formando un denso banco de plantulas, y que
aquellas que no germinan sean rapidamente comidas por los depredadores,

4. Los rebrotes como mecanismo de la regeneracién

Varios autores (Ewel, 1977; Kauffman, 1991; Murphy y Lugo, 1988; Rico-Grayy
Garcia-Franco, 1992; Swaine,1992; Miller y Kauffman, 1998) proponen que e} grupo de
plantas lefiosas perennes con las mayores densidades, presentes en todos los niveles
de sucesion en los BTS, regeneran por rebrote. Estos autores consideran que la
estructura basica de los BTS y la presencia de ciertas especies a lo largo de una
cronosecuencia se mantiene gracias a este mecanismo.

Por otro lado, Mizrahi et al. (1997) en un parche de BTS de 12 afios de edad en
México, encontraron que solamente 29% de los individuos provenian de rebrote. Por
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soporte, Ceccon et al. (2001a), evaluando la comunidad de plantulas, también en un
BTS de México, con edad semejante, encontraron solamente 22% de los individuos
habian regenerado de esta manera. Sin embargo, Ceccon et al. (2001 b), encontraron
que, a pesar de que las plantulas que regeneraron por rebrote presentaron un bajo
porcentaje, ellas tuvieron un tiempo de vida estimado, significativamente mas alto que
aquellas regeneradas por semillas, explicando asi, el alto porcentaje de los rebrotes en
la fase adulta.

El rebrotamiento parece ser una ventaja para muchas especies, alin aquellas que
regeneran por semillas, pues tienen la ventaja de un sistema radical mucho mas largo y
una capacidad substancia! de almacenaje metabdlico en las partes remanentes de la
planta (Koop,1987; Negrelie, 1995). Posiblemente, esta conexidn con un arbol con
raices profundas, hacen las plantulas de los BTS menos vulnerables a la escasez de
agua y la movilizacién de nutrientes en las capas superiores mas secas del suelo.

5. El efecto del mantillo sobre la regeneracion

Las comunidades de plantufas son caractenizadas por la presencia de una gran
heterogeneidad en diversas escalas espaciales (Palmer, 1988). La heterogeneidad
ambiental aumenta el nimero posibles de nichos de regeneracidn disponibles para su
establecimiento (Grubb, 1977, Molofsky y Augspurger, 1992}, y puede ser una
explicacion de la alta diversidad en los tropicos (Ricklefs, 1977). El mantillo puede ser
considerado un importante componente de la heterogeneidad ambiental a pequedia
escala (Sydes y Grime, 1981). La distribucién del mantillo en las comunidades arbéreas
varia espacial y temporalmente. En una escala mas fina, e! patrén de mantillo podria
actuar con el mosaico ambiental producido por los claros y por los ambientes bajo los
arboles, creando una multitud de diferentes sitios de regeneracién. El mantillo también
podria afectar el establecimiento de las plantulas por su influencia sobre el microclima
{Fowler, 1988), ciclaje de nutrientes (McClaugherty, 1885}, interacciones alelopaticas
{Rice, 1984), por barrera fisica creada por las hojas mismas (Sydes y Grime, 1981;
Hamrick y Lee, 1987; Vazquez-Yanes et al. 1990) y como un filtro inhibidor de luz, adn
en presencia de los rayos solares y pequefios claros (Vazquez-Yanes et al., 1990).

En los BTS existe un cambic estacional pronunciado en la cantidad de mantillo

{revision en Martinez-Yrizar, 1995). Tales fluctuaciones temporales indican que las
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tasas de descomposicion de la superficie del mantillo varfan estacionalmente. En un
BTS en México (Martinez-Yrizar, 1980) y ofro en India (Gaur y Pandey, 1978)
encontraron una reduccion de 68% y 60% del mantillo respectivamente en el final de la
estacion lluviosa.

En un estudio realizado en un bosque semideciduo en Barro Colorado, Panama,
cinco de las seis especies de plantulas utilizadas fueron afectadas de diferentes
maneras por la presencia del mantiilo, sin embargo, la naturaleza del efecto dependio
de la especie (Swift et al.,1979). Por ejemplo, las especies con semillas pequefias
fueron negativamente afectadas por el mantillo en diferentes grados, las mas afectadas
fueron las intolerantes a la sombra (Molofski y Augspurger, 1992). Por lo tanto, ia
presencia de mantillo en los claros puede ser potencialmente importante para el
establecimiento de especies tolerantes a la sombra, puesto que muchas de estas
especies sobreviven mejor en los claros (Augspurger, 1984; Sork, 1987).

En un BTS de més de 50 afios, en Yucatan, México, en la estacién seca, se
encontraron correlaciones positivas entre la abundancia de especies y de individuos de
plantulas de especies lefiosas y la cantidad de mantillo (E. Ceccon, 2000, datos no
publicados). En este caso, el mantillo probablemente tuvo influencia en el microclima
(Fowler, 1988), manteniendo la humedad de suelo y aumentando las posibilidades de
sobrevivencia en el periodo de estrés hidrico.

Se puede concluir que en los BTS el mantillo actia como un factor seleciivo
durante la germinacion de especies, en la época lluviosa y de mayor regeneracién, y
como un elemento que mantiene la humedad del suelo en fa estacion seca
favoreciendo la sobrevivencia de las plantulas al amortiguar el estrés hidrico.

6. Los enemigos naturales- efectos de la predacién y Ia herbivoria

El reclutamiento en plantas es el resultado de muchos procesos que operan a
traves del tiempo desde el momento en que las semillas estdn maduras y listas para
que sean liberadas de la planta madre, hasta el momento en que las plantulas emergen
y son fotosintéticamente autosuficientes. La predacién y fa herbivoria son factores
importantes que condicionan el reclutamiento de las plantulas (Dirzo, 1987; De ia Cruz
y Dirzo, 1988), y pueden jugar un papel importante en la supervivencia de ias plantulas
en sus primeros dias de desarrollo.
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Janzen (1970) propuso un modelo en el cual se predice que la coexistencia de
especies se hace posible cuando la probabilidad de reclutamiento debajo de un arbol
reproductivo es mayor para individuos de diferentes especies que para individuos de su
propia progenie. Esto sugiere que las formas regenerativas (semillas, plantulas y
juveniles) sufren una probabilidad de muerte mucho mayor en la vecindad de los
arboles progenitores que lejos, y fal mortalidad ocurre por los enemigos que son
especificos de hospederos particulares (patdégenos y herbivoros). Esto también sugiere
que muchas especies que se presentan en bajas densidades estan libres de eslas
fuerzas selectivas.

Por otro lado, en un bosque tropical seco en Guanacaste, Costa Rica, Hubelt
(1979) analizé los patrones de establecimiento de las 30 especies arbéreas mas
comunes, y los resultados no respaldan ia hipétesis de Janzen (1970). En el 67% de
las especies, hubo una pendiente negativa al graficar las densidades transformadas a
logaritmo de los juveniles en funcién de la distancia det arbol progenitor, y las
pendientes de todas las demas especies no se distinguieron de cero. Al menos en las
30 especies mas comunes, el promedio de los adultos, se encuentran claramente en
grupos con otros adultos y juveniles. Hubbel (1979) sugiere que el reclutamiento es
mayor cerca de un pariente porque existe una abundancia de semillas
considerablemente mayor, a pesar de la baja sobrevivencia de estas semillas. Mientras
que ambos modelos asumen un cierto efecto denso-dependiente, 1a relacion espacial
entre semillas y plantulas es negativa, es decir, discordante para Janzen y positiva es
decir, concordante para Hubbell. Existe, de hecho, muchas otras funciones posibles
para la sobrevivencia de las plantulas (Mc Canny, 1985) que resultan en diferentes
relaciones espaciales entre semillas y plantulas (concordancia, discordancia o
independencia) y en diferentes patrones de dispersion (Houle, 1995). Muchos
investigadores han estudiado la relacion semillas- plantulas, para probar ambos
modelos (Ej. Augspurger, 1983; Clark y Clark, 1984; Conneli et al, 1984; Shupp, 1988,
Augspurger, 1984; Condit et al., 1992: Burkey, 1994). Algunos estudios han
demostrado gue los patrones de reclutamiento son espacialmente independientes en
especies dispersadas por el viento (Houle, 1992a, 1994, Shibata y Nakashizuca, 1995)
y por especies dispersas por animales {Herrera et al, 1984).

La relacibn semilla-plantula también puede variar entre afios, asi como la
abundancia de la lluvia de semillas. Estas relaciones pueden ser afectadas por la
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predominancia de los factores denso- dependientes o denso - independientes. La faita
de una relacién significativa entre los patrones espaciales de abundancia de las
semillas y plantulas es dificil por que se afiade la existencia de un compleje de
procesos de regeneracion a fina escala y de ese modo complica el modelado del
reclutamiento de poblacién y dinamica de ta comunidad.

Es interesante notar que las especies raras son aquellas que aportan la mayor
parte de la diversidad también en los BTS (Hubbell y Foster, 1983). Muchas se
restringen a un cierto habitat, aunque muchas otras no presentan esta afinidad por
algun habitat en particular (Hubbell y Foster, 1986 a). Tal vez la explicacion de la
coexistencia de especies en los BTS sea precisamente entender como persisten tales
especies raras.

En un BTS en el Parque Nacional de Santa Rosa, Janzen {1981) enconird que
de las 100 especies atacadas por insectos predadores de semillas 63 eran
ieguminosas, sin embargo solamente 17% del total de especies presentes en el
bosque pertenecian a esta familia.

Janzen (1976) demuestra inequivocamente en un experimento con especies de
un BTS, que la predacion, a nivel de la semilla aunque no sea total, puede reducir
dramaticamente en el desempefio de la plantula germinada.

En los BTS el momento en el que ocurre el dafio por folivoria es importante,
debido a la fuerte estacionalidad dentro del afio y de una considerable variacién
climatica entre afios distintos. A pesar de esto, en muchas especies, los cambios
drasticos en la cantidad de lluvias entre afios distintos parece no tener consecuencias
(Filip et al, 1995). En un afio, la folivoria tiende a concentrarse en la estacién de lluvias
debido al caracter deciduo de la vegetacién. También existen variaciones en la
herbivoria dentro del mismo periode de lluvias, que ocurren debido a la variacién en la
abundancia de los insectos defoliadores, los cuales normalmente tienen su pico de
abundancia en la primera mitad de la estacién de Huvias (Janzen, 1981; Filip et al,
1995) o a una reduccion en fa calidad nutricional (Filip et al, 1995) o a cambios en la
aceptacion del follaje a medida que progresa la estacién (Janzen y Waterman, 1984),

Los impactos de la folivoria en ios BTS han sido poco documentados si se
comparan con los bosques templados y tropicales himedos (Janzen, 1981). Algunos
estudios aistados demuestran que la folivoria puede reducir profundamente |la
adaptabilidad de las plantas (Dominguez y Dirzo, 1994; Filip et al, 1995).
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En se tratando de la herbivoria en plantulas, Wright y Comejo (1990) descubrieron
que un aumenio de la relacion raiz-tallo con la remocién de las hojas mejora la
condicién de agua en la planta, y por lo tanto la defoliacion en el inicio de la estacién
seca podria ofrecer ventajas en la sobrevivencia de las plantulas durante el periodo
seco. Sin embargo, Gerhardt (1998), en un BTS en Costa Rica, encontrd que los
patrones de crecimiento de plantulas fueron afectados cuando la defoliacién fue igual o
mayor de 50% y que también redujo la sobrevivencia de estas plantulas en el periodo
seco. Esta autora también encontré que la defoliacion fue positivamente correlacionada
con el gran tamafio de las plantulas, probablemente porque las especies de rapido
crecimiento son mas palatables por su alto contenido de nitrégeno en tas hojas, que
pueden influenciar en los patrones de herbivoria. La perdida de &rea foliar tiene un
efecto negativo mayor en la sobrevivencia en las plantulas bajo sombra que bajo
ambientes con mucha luz (Coley et al., 1985; Gerhardt, 1998).

7. Las perturbaciones antropogénicas

Las perturbaciones juegan un papel muy importante en la regeneracion y
mantenimiento de la diversidad de especies y aspectos relacionados con la
organizacion de la comunidad; ademas son una importante fuerza selectiva en la
evolucidn de los patrones de historia de vida de las plantas y redundan en las
caracteristicas de las poblaciones (Bazzaz, 1983; Garwood, 1989).

Las actividades humanas han propiciado medificaciones en los procesos
naturales de regeneracién, dando lugar a la llamada sucesion detenida o arrestada
{(Ramakrishnan, 1988, 1991). Aunque ciertos arboles tropicales pueden colonizar de
manera vegetativa después de un incendio, la excesiva frecuencia de un disturbio
puede eliminar o reducir su capacidad para regenerar, permitiendo asi e! dominio de
otras especies adaptadas al fuego y que no se encontraban presentes en los bosques
originales (Grime, 1977, 1979; Stocker, 1981). Una vez eliminados los mecanismos de
regeneracién “in situ”, el restablecimiento de la vegetacidn depende solamente de la
dispersion y esta posibilidad se ve reducida a medida que se aumenta las superficies
cultivadas y la fuente de propagulo se encuentre mas lejana (Guevara y Laborde, 1993,
Gonzalez-Montagut, 1996). También el fuego puede disminuir de manera drastica la
cantidad de semillas viables en el suelo (Uhl et al., 1981} y aumentar 1a proporcion de
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malezas en el banco de semillas, elevando su capacidad competitiva y dificultando el
crecimiento de arboles pioneros en las parcelas abandonadas (Uhl, 1987). Esto puede
retrasar el establecimiento de las especies mas tclerantes, llegando a alterar el proceso
de sucesion (Quintana-Ascencio et al., 1996). De esta manera, sumado a un cambio en
las condiciones edaficas, la sucesién puede ser modificada o detenida (Richards,
1996). Las comunidades resultantes, muchas veces son menos complejas, diversas y
productivas que la que originalmente ocupaba lugar, y tiende a mostrar cierta similitud
con las comunidades sucesionales de climas mas extremosos (Ewel, 19886).

En muchos ecosistemas donde los fuegos naturales son comunes, la germinacion
de semillas aumenta después del fuego (Enrigh et al., 1997; Lloret y Villa, 1997). Sin
embargo, en un BTS en México, donde la quema no es comun, a densidad de semillas
viables en el banco de semilla después de la quema se redujo en 93%, indicando la
baja adaptacién ai fuego de ias especies presentes. Ademds, cerca de 23 de 30
especies que habian germinado a partir del banco de semillas antes del fuego, se
encontraban ausentes un dia después del fuego (Miller, 1999). En un estudio realizado
en un BTS en Yucatan, Mexico, los suelos colectados después de un afio del corte y
quemna del bosque, en una area previamente utilizada para el cultivo de maiz, tenfan un
numero de especies germinadas 32% superior que en un bosque de 100 afios (Rico-
Gray y Garcia ~Franco, 1992). El aumento en el nimero de especies presentes
después de la quema puede ser debido a la dominancia de hierbas asociadas con los
cultivos agricolas (Garwood, 1989), pues en Yucatan, estas especies constituian el
86% del banco de semillas (Rico-Gray y Garcia —Franco, 1992).

La perturbacion afecta la susceptibilidad de las plantulas al ataque de herbivoros.
Hammmond (1995) hizo una revision en la literatura existente para especies de los BTS,
y la proporcion de individuos atacados fue significativamente mayor en las &reas
recientemente abandonadas que en los bosques maduros.

En sintesis, en los BTS, el débit potencial de recolonizacién de muchas especies
arbéreas, la gran perdida de las semillas y plantulas después de su llegada, en
combinacion con la continua expansion de habitats secundarios, desfavorables para Ia
vegetacion nativa, pueden finalmente producir un paisaje permanentemente desviado
de su condicién natural hacia a la sucesién secundaria mermando asi la diversidad

biolégica.
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8. El efecto de los claros sobre [a regeneracion y la diferenciaciéon de especies

Todos los bosques en general estdn sujetos a perturbaciones por la caida de
ramas y arboles. Estas perturbaciones dan lugar a claros en el dosel ¥ @ un mosaico de
fases sucesionales que se intercambian en espacio y tiempo (Martinez-Ramos, 1985).
Brokaw (1982) ha definido los claros como aperturas en e! dosel del bosque, cuya
proyeccién vertical desciende hasta dos metros o menos por encima del suelo y st
aparicion implica el incremento en fa disponibilidad de recursos luminicos, nutritivos y
de espacio para las plantas (Vitousek y Denslow, 1986; Bazzaz, 1991). Dependiendc
del tamafio del claro que se ha formado, los elementos de regeneracién incluyen desde
semillas hasta rebrotes de los troncos y ramas rotas de arboles sobrevivientes, dentro
y alrededor del claro (Bazzaz, 1984).

En los BTS, debido a su patrén estacional de lluvias (Bullock, 1986), existen
variaciones en la fenologia de las plantas (periodo de produccion y caida de hojas), que
dan lugar a cambios estacicnales en la disponibilidad de luz sobre la superficie de!
suelo. Ademnés, en la estacion de lluvias pueds haber un periodo sin lluvias (en algunos
afios casi un mes) que provocan que algunos arboles pierdan sus hojas dando lugar a
cambios en la luminosidad en el piso dei bosque (Bullock, 1986). Otra fuente de
variacién en la cantidad y calidad de luz son los arboles de pié y ramas muertas, sin
hojas, que permiten la entrada de la luz. Algunos de estos arboles y ramas pueden caer
con las tormentas tropicales (comunes en Centro y Norte América) y formar claros.
También la caida de cactus arborescentes puede formar claros en este sistema.

La dispersion de semillas en los BTS ocurre en la estacién seca (Bullock y Solis
Magallanes, 1990} y estas semillas permanecen en el banco de semillas hasta el
periodo de lluvias, cuando se dan las condiciones favorables para la germinacién y
crecimiento. Por lo tanto, al menos los primeros estadios del crecimiento de las
plantulas se dan durante el periodo de produccién de hojas de los arboles, cuando los
cambios en las condiciones de iuz son mas dramaticos. En Chamela, México, el
periodo de resurgimiento de las hojas, después de la llegada de las lluvias es de 35 a
75 dias (Barradas, 1991}, sugiriendo una gran variacién anual en e! tiempo requerido
para que se cierre el dosel. Considerando que la germinacién ocurre al inicio del

periodo de lluvias, en esta época, la mayoria de las especies de plantulas tendran
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buenas condiciones de luminosidad Yy una reduccién paulatina en su crecimiento
temprano, conforme se cierra el dosel. Estas variaciones tendran diferentes efectos
sobre las especies, pues aquellas con tasa de crecimiento intermedias y respuestas
intermedias a cambios de luminosidad parecen ser menos afectadas por ta reduccién
de iuz que las especies de rapido crecimiento (Huante y Ricon, 1998).

La luz se considera se le considera como un factor poco importante en la
dinamica de la regeneracién, en los BTS, si se compara con los bosques himedos.
Principalmente debido a su baja estatura y a la simplicidad en su estructura verticai
(Murphy y Lugo, 1986; Terborgh, 1992; Swaine et al., 1990). Ademas, Mooney et al.
(1995) ratifica que no existe teoria relacionada con los claros en la diferenciacién del
desarrolio de las especies en los BTS. Sin embargo, a pesar del hecho de que la
tolerancia a la sombra es menos importante para la diferenciacion entre las especies
lefiosas en los BTS que en los bosque himedos, la dindmica del bosque v los estratos
del dosel, pueden ser un fuente importante de heterogeneidad (Medina, 1995).

Jha y Singh (1990) identificaron la existencia de distribuciones a manera de
parches de especies relacionadas a una dinamica de regeneracion en los BTS de India.
QGliveira-Filho et al. (1998) encontraron en un BTS en Brasil, cinco especies de
arbustos que fueron registradas exclusivamente dentro de claros y solamente dos de
ellas fueron encontradas ocasionalmente fuera de los claros. Estos autores también
encontraron especies cuya distribucion se correlacions negativamente con la presencia
de claros y que probablemente estan asociadas a fases mas tardias de Ia sucesion, a
pesar de que en su fase de plantulas se establecieron en los claros, pues sus plantulag
fueron raramente encontradas bajo sombra. Estos autores concluyen que la gran
mayoria de las especies son mas o menos demandantes de luz en la fase de plantulas
¥ que pocas especies son especialistas de ambientes sombreados Y., por o tanto, al
menos en algunos casos, la cantidad de luz que penetra en el dosel puede tener
fuertes efectos en la regeneracién de algunas especies. En un BTS en México, fueron
encontradas respuestas semejantes en la regeneraciébn y sobrevivencia de las
especies en relacion a la disponibilidad de luz (Ceccon et al., 2001c)

Veenedaal et al. (1896) en un trabajo realizado en Ghana, encontraron
evidencias importantes de la influencia positiva de los claros en Ia regeneracion. Estos
autores encontraron que un bajo porcentaje de las especies estudiadas sobrevivié en la
estacion seca bajo sombra. En contraste, la mayoria de los individuos que
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sobrevivieron se encontraban en el centro de los claros. Los cambios observados en el
potencial de agua en las hojas y la conductancia estoméatica demostraron que, a pesar
de la baja radiacidn, las plantulas que se encuentran en la sombra, presentaron el
menor déficit en la presion de vapor de agua, experimentando un mayor estrés hidrico
que las plantulas que crecieron en los claros. Las condiciones de sombra profunda, con
menos de 1% de irradiacién darian lugar a cambios fisiolégicos en las hojas, tales
como un aurnento en su area especifica, reduccion de la formacién de ceras, reduccion
de la densidad estomatal y un adelgazamiento de la membrana de su cuticula.
(Givnish, 1988; Kertiens, 1994). Una reduccién rapida del potencial de agua de la hoja
y en la conductividad estomatal indica que las plantulas que crecen bajo sombra en el
bosque podrian experimentar un estrés por sequia de 3 a 4 semanas mas largo que las
plantas que crecen bajo los claros. Ceccon et al (2001b,c), estimaron una mayor
sobrevivencia de las plantulas de dos BTS secundarios y fertilizados, bajo una mayor
disponibilidad de luz. El estrés por sequia ha sido repertado como un factor importante
de mortalidad en plantulas (Turner, 1990) y Jos hallazgos de varios autores sugieren
ademas, que la sequia puede ser un factor mas importante de estrés para la
vegetacidn bajo sombra que bajo sol, en bosques mas secos (Givnish, 1988; Mulkey et
al, 1991; Wright 1992; Kertiens, 1994; Grubb, 1995).

Huante et al. (1998a) encontraron en un BTS en México, especies que mostraron
mayor beneficio en la reduccién de luz que en el aumento, y las clasificaron como
tolerantes. Estos autores también clasificaron otras especies como demandantes de
luz, basados en varios de sus estudios ecofisiologicos (Rincon y Huante, 1993; Huante
et al, 1998a; Huante et ai, 1998b).

Por las evidencias en los estudios encontrados, los efectos de los claros pueden
ser muy importantes en la dinamica regenerativa y sobrevivencia de ciertas especies
de plantulas de especies arboreas en los BTS.

9. El efecto de la fertilidad del suelo en la regeneracién y diferenciacion de las

especies

La mitad de los bosques secos se encuentran en suelos con bajos niveles
nutricionales {Sanchez, 1976; Singh et al, 1989), principalmente en fésforo. (Vitouseck,
1984). Este ambiente nutricional afecta la distribucion y abundancia de las especies en
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la comunidad (Bradshaw, 1969). La interdependencia entre la riqueza de especies yla
productividad de los ecosistemas es uno de los patrones mas generales de
biodiversidad en Ia tierra (eg. Grime, 1977, 1979; Palmer 1991 y revisiones en Huston
1879,1980; Tilman, 1982; Tiiman y Pacala, 1993 entre otros).

En las regiones tropicales secas, Ia baja humedad limita la disponibilidad de agua
Yy nutrientes, pues el abastecimiento de nutrientes pude cambiar con ta disponibilidad
de agua, calidad del mantillo y tasas de descomposicion. Ademas ias perturbaciones
naturales pueden influenciar Ia disponibilidad de nutrientes en el suelo a una escala
mas local (Becker et al, 1988; Grubb, 1989; Brown, 1994)

En varios BTS se han encontrado comelaciones relativamente consistentes entre
algunas caracteristicas de la composicién y estructura de bosque con una serie de
propiedades edaficas (Gonzalez y Zak, 1996; Swaine, 1996; Gartlan et al., 1986;
Newbery et al, 1986; Johnston, 1992; Ceccon, 2001a). Ademas, la vegetacion
existente puede ejercer una drastica influencia en las propiedades del suelo (Binkley &
Giardina, 19¢8) aumentado su productividad Y. como consecuencia, la diversidad, ya
que algunas especies pueden estimular el crecimiento de otras (Bertness y Cailaway,
1994). Tales facilitaciones son comunes para las especies arboreas fijadoras de
Nitrogeno, que pueden aumentar la disponibilidad de este recurso para otras especies,
favoreciendo su regeneracion (Vitouseck y Walker, 1989; Vandermeer, 1990). Este tipo
de facilitacion puede ser muy recurrente en los BTS, donde existe una dominancia de
las especies leguminosas (Gentry, 1995).

En lo que se refiere a la relacién de las plantulas de especies arbéreas con el
suelo de ios BTS, Ceccon et al. (2001a) encontraron correlaciones positivas entre el
nimero de individuos y riqueza de especies de plantulas de arboles y el contenido de
fosforo y de materia orgénica, lo que nos lleva a pensar que en las primeras fases de
desarrollo de las plantas ya existe una influencia de estas caracteristicas.

En relacion a la diferenciacion de especies y la disponibilidad de nutrientes, en un
BTS en Chamela, México, se encontraron que las especies de rapido crecimiento
tienen demandas de muchos recursos (Huante et al, 1995a), como luz (Rincon y
Huante, 1993) y fosforo (Huante et al., 1995) tanto como son poco dependientes de
micorrizas (Huante et al, 1993). Estas especies también presentan un patrén de raices
bifurcadas (Huante et al., 1988) que ha sido asociado a una mas efectiva exploracion y
aprovechamiento de zonas con alta disponibilidad de recursos (Fitter, 1985). También
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Ceccon et al (2001c) en un BTS en Yucatdn, México, encontraron diferentes
respuestas de la plantulas de especies arb6reas cuanto a regeneracion y sobrevivencia
bajo la fertilizacién con fésforo y nitrégeno.

Basado en las caracteristicas citadas amiba, podria deducirse que la
disponibilidad de nutrientes es un factor importante en la regeneracién y sobrevivencia
de las especies de los BTS, y que las especies de rapido crecimiento, tenderian a
ocupar lugares con grandes disponibilidades de recursos, tales como sitios perturbados
o claros.

10. El efecto de la humedad del suelo en la regeneracién y diferenciacién de las
especies

La humedad del suelo es el factor clave en la regeneracidn, sobrevivencia y
crecimiento de las comunidades de plantulas en los BTS (Lieberman, 1982; Reich y
Borchert, 1984, Lieberman y Lieberman, 1984; Ceccon et al, 2001b y otros). Sin
embargo, muchas especies de los BTS muestran una plasticidad y habilidad para
adaptarse a condiciones de baja humedad, pues la proporcién raiz: tallo es mucho
mayor en muchas plantas en de BTS que en las de hosques himedos (Bullock, 1990;
Martinez-Yrizar et al., 1992,

La limitacién del crecimiento por la escasez de agua en los BTS puede interactuar
con fa limitacién de otros factores, por ejemplo, la tasa de mineralizacién de nitrégeno
es dependiente de la disponibilidad de agua en el suelo (Marrs et al., 1981)

En términos de un agrupamiento de las especies por plasticidad en relacion al
agua, Swaine {1996), en su estudio de varios BTS en Ghana, propone que el agua y
los nutrientes juegan un pape! muy importante en la determinacién de la distribucion de
las especies y propone la clasificacion de las especies en los siguientes grupos: i)
seco-fertil- grupo candidato a ser tolerante a la sequfa pero demandante de los suelos
fértites, i) humedo-fertil — grupo de especies que deberian ser intolerantes a la sequia
tanto cuanto ser demandante de nutrientes. Las especies del grupo humedo-fertil son
probablemente intolerantes a la sequia. Es interesante anotar que ninguna especie
estuvo asociada con el grupo seco-infertil, que esta potencialmente limitado por agua y
nutrientes. Tales bosques tendrian pocas especies raras, y serian compuestas por
especies comunes con una larga tolerancia al estrés en agua y nutrientes.
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Los argumentos para una diferenciacién de especies con relacion a los
requerimientos de agua son adn escasos.

11. Conclusiones y conjeturas para la restauracion de bosques tropicales secos

Los BTS se encuentran en regiones con largos periodos de sequias anuales vy, al
menos la mitad de ellos, son pobres en nutrientes. Estas caracteristicas condicionan la
fisiologia, fenologia y patrones reproductivos y sucesionales de las poblaciones de
especies que fo componen.

En los que se refiere a 1a manipulacion del ambiente bidtico, el conocimiento de
que las semillas grandes tienen un mayor éxito en la regeneracion puede ser muy
importante cuando se tenga como objetivo recuperar 4reas a través de la introduccién
de especies en fase de semillas. En cuanto a las especies que podrian ser
introducidas, en la fase de plantulas, dependeria del estadio sucesional en que se
encuentra el sitio. Pero, en estadios sucesionales tempranos se sugiere las especies
de rapido crecimiento, pues estas especies en los BTS normalmente poseen
caracteristicas morfoldgicas y fisiologicas adaptadas al estrés por falta de agua, asi
€omo una mayor proporcion raiz-tallo. Las especies consideradas tolerantes deberian
ser introducidas bajo el dosel de los 4rboles. Por otro lado, la mayoria de los estudios
en germinacion y crecimiento de plantulas, han sido realizados en casas de vegeiacion,
¥ pueden tener una correspondencia limitada con la dinamica natural, pero podran
servir de apoyo para estudios en ambientes naturales Y posteriormente ofrecer
elementos basicos para restaurar dreas perturbadas. La informacidon de la mermada
presencia de un banco de semillas permanente de especies arboreas en los BTS
puede ser muy importante cuando se trata de restauracién. En grandes &reas
degradadas, que no colindan con areas de bosques, podria haber una total ausencia
de fuentes de propagulos y por lo tanto, la regeneracién de un bosque podria estar
comprometida, aun cuando fueran incrementados otros recursos, como por ejemplo
nutrientes.

En cuanto al manejo de los recursos abitticos, Ia relacién entre los nutrientes del
suelo y la distribucion y estructura de las plantulas de fos BTS es evidenciada en varios
estudios, por lo tanto, un incrementa en los nutrientes del suelo, cuando estos sean
considerados como limitantes, podria constituirse como una herramienta interesante
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en la restauracién de los BTS. La luz, al menos en ciertos estadios sucesionales, puede
ser un elemento importante en el desarrollo de muchas especies en los BTS, manejar
este recurso, podria aumentar la posibilidad de regeneracion y sobrevivencia de
varias especies y como consecuencia, aumentar la diversidad del sitio.

Todavla son necesarios muchos estudios sobre la ecofisiologia de semillas de las
especies de los BTS, con la finalidad de asegurar su almacenaje y su éxito en la
germinacién. También el mejoramiento genético de las especies de gran valor para la
restauracion es requerido para la realizacién de experimentos con mencres errores
standard, cuando se evalla principalmente el desarrollo de las plantulas, asi como la
habilidad de fijar nitrégeno y también para un mayor éxito en ta restauracién.

Faitan estudios conclusivos, principalmente en el campo, que identifiquen nichos
de regeneracion para la gran mayoria de las especies de los BTS; sin embargo, por las
respuestas hasta ahora encontradas, existen grupos de especies que responden a un
aumento de recursos, principalmente luz y nutrientes. Estudios fisioldgicos de como
estas especies responden a estos recursos son todavia necesarios, y ciertamente
serian fundamentales en los esfuerzos de restauracién.
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Capftulo 2

Secondary Tropical Dry Forests of Yucatan: Composition and Structure in
Relation to Soil Properties
(enviado a agrociencia)

Eliane Ceccon’', Ingrid Olmsted?, Carlos Vazquez-Yanes't and Julio Campo"’

Abstract

Soil properties, species composition and stnicture in secondary tropical dry forests of
Yucatan, México, were studied, comparing 10 year-old and more than 50 year-old
stands (12 x 12 m). Sixteen stands were sampled in each forest. Whereas species
richness varied littie during regeneration, species composition suggest that recovery of
the old site is still far from complete. Basal area, available scil P and total soil P
increased with time, but soil arganic C and total soil N did not vary with regeneration
time. Analysis of sapling communities suggests that regeneration by sprouts does not
dominate the Yucatan tropical dry forest sites, but may be a successful mechanism for
reaching the adult phase. Although stem density shows a relationship with soil in the
young site, the influence of the biogeochemical characteristics on species and individual
density may increase with regeneration time.

Key words: Carbon, forest regeneration, nitrogen, phosphorus, soil relationships,

species density.
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Resumen

Se estudiaron las propiedades del suelo, composicion y estructura de bosques
tropicales secos secundarios de Yucatan, Mexico, comparando un bosque de 10 afios y
otro de mas de 50 afios. En cada bosque se muestrearon 16 parcelas (12 x 12 m).
Mientras que la riqueza de especies varié poco con el tiempo de regeneracion, la
composicion de especies sugiere que la recuperacién aGn de! sitio mas maduro, dista
de ser completa. El drea basal de los arboles, disponibifidad y contenido total de P en el
suelo aumentaron con el tiempo, sin embargo e! C organico y N total del suelo no
cambiaron con el tiempo de regeneracién. Ef analisis de las comunidades de plantulas
sugiere que la regeneracién por rebrotes no domina los sitios con bosque tropical seco
en Yucatén, pero parece ser un mecanismo exitoso para alcanzar la fase adulta. Sj
bien en el sitio con bosque joven la densidad de tallos estuvo relacionada con el suelo,
la influencia de las caracteristicas biogeoquimicas en la densidad de especies y de

individuos aumenta con el tiempo de regeneracion.

Palabras clave: Carbono, fésforo, nitrégeno, regeneracién de bosques, relaciones del

suelo, densidad de especies.
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Introduction

Shifting cultivation is practiced by 240 to 300 million people annually, and affects
more than 400 miflion ha of the planet's arable land (Brady, 1996). The practice is a
muiti-step process that includes site selection, clearing forest by slash-and-bumn,
cropping, abandonment and forest regeneration (Kleinman et al., 1996).

in the Yucatan Peninsula, ancient Mayans have extensively used the tropical dry
forest for agriculture, in order to satisfy their food and fiber needs {Gomez-Pompa et al.,
1987). The cultivation of henequén (Agave fourcroydes Lem.) was one of the most
important agricultural activities of the Maya people {Primack et al., 1998). During the
1970s this activity employed nearly 50% of the economically active population on this
region. The henequén plant requires several years of growth before it reaches a
productive stage. In the growth process, henequén is alley-cropped with slash-and-
burn agriculture (mitpa) for about two or three years until maturation. This cultivation
pattern typically results in a complex landscape mosalc of secondary forest, henequén
and milpa-henequén. Thus, the large tropical dry forest areas in the Yucatan Peninsula,
long believed to be primary forests, are indeed secondary forests.

The study of this secondary vegetation is of utmost importance because: 1) The
modifying activities of vegetation may have contributed to the selection of certain plant
traits {Rico-Gray and Garcia-Franco, 1992) and will certainly have changed the
composition of the vegetation in the Yucatan Peninsula; and 2} Most areas in the
lowland tropics originally covered with seasonally dry forest are either denuded or
covered with secondary forest (Brown and Lugo, 1990; Trejo and Dirzo, 2000).
Furthermore, many scientists now believe that eventually all ecosystems will have to be
managed to one extent or another and, particularly, world forests are viewed as human-
dominated ecosystems (Noble and Dirzo, 1997).

Information on secondary forest regeneration shows that plant species
accumulate at relatively rapid rates (Brown and Lugo, 1990). There are many factors
that influence the recovery of species composition. For tropical moist forests, studies
suggest that lack of soil nutrients frequently impedes forest recovery (Holl, 1999).
Studies on species composition of tropical secondary forests suggest that dominant
species may reflect previous land uses (Sabogal, 1992). On the other hand, the large
number of species appearing during the regeneration of tropical forests indicates that
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the opportunities for species establishment are high. Thus, the pattern of change in the
diversity of tree species in secondary forests is poorly understood.

The possibility that soil factors might control species occurrence in tropical
forests has long intrigued researchers (Sollins, 1998). Generally, the density of tree
species tend to increase with soil fertility in tropical forests (Givnish, 1889). Soils in
tropicat regions display more spatial variation than previously suggested (Richter and
Babbar, 1991). This variation directly controls plant establishment and growth. For
tropical dry forests, variation in vegetation and soil may occur at the scale of kilometers
{Oliveira Fitho et ai.,, 1998). Also, plants tend to generate a positive feedback on
nutrient cycling that affects the soil spatial variation (Gonzalez and Zak, 1994), Despite
the relevance of the influence of soil on trees to low-input shifting cultivation or
agroforestry systems, and the importance of nutritional gradients on forest recovery, the
relationship between species occurrence and soil properties in secondary tropical dry
forests has not been evaluated.

In this study, we explore: 1) The species composition and structure of aduit trees
and species composition of saplings in dry and rainy period 2) the comparison in
species composition on sapling communities, between two successional status and
between two seasons (dry and rainy) 3) the soil characteristics and the comparison
between two successional status 4) The extent of the variation in soil fertility properties
at scales of stands; and how this variation could influence the species richness and
structure of the vegetation; and 5) The relationship between soil and vegetation as the
way in which these change with the successional status . For this, first, we describe the
tree and shrub species composition and structure of two sites of different regeneration
stages (10 and more than 50 year-old), and we then analyze the organic carbon,
nitrogen and phosphorus content of soils in the both forest sites.

Methods

The study was conducted in the Dzibilchaitin National Park region, in the
northwest of the Yucatan Peninsula (21°06'N and 89°17'W), near Mérida City. The
climate in this regions hot and sub-hurnid. Mean ternperature is 25.8 °C, and the total
annual rainfall ranges from 800 to 900 mm, most of which falls between June and
October (INEGI, 2001)
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The landscape in this region consists of flat areas. The predominant lithology
includes late Pliocene material, with numerous areas of exposed limestone (Duch-Gary,
1988). Soils (Lithic Rendolls) are mainly shallow (< 10 cm in depth); organic rich (soil
organic matter >20%), and directly overie weathering calcium carbonate. The
predominant vegetation in the area is tropical deciduous forest with mean canopy height
of 6 to 8 m (Miranda, 1958).

In 1997, sixteen 12 x 12 m plots were established at two sites {16 in each site)
within a secondary tropical dry forest. Both sites were previously used for heneguén
growing and for slash-and-burn agricuiture and were abandoned at different times. One
site was abandoned more than 50 years ago (old secondary forest) and the other was
abandoned 10 years ago (young secondary forest).

Within each plot, DBH was measured during May 1998 in all trees with a stem
DBH = 2.5 cm were identified and DBH was measured during May 1998. Saplings
measuring less than 1 m were identified within a subset of four 1 x 1 m sub-plots
randomly established in the central 6 m? of each plot. Considering the strong effect of
seasonality of rainfall on forest phenology (Holbrook et al.,, 1995) and nutrient
availability (Campo et al., 1998} in dry forest ecosystems we sampled the saplings in
the dry season (May) and in the rainy season (September) of 1987. The origin of
saplings (seedling or sprout) was recorded.

Data on species identity, density, frequency and basal area of individuals
sampled in the young and old secondary forests were used to describe the community
composition and structure. The importance value of the species (Curtis and Mcintosh,
1950) and Shannon's species diversity index (Pielou, 1966) were calculated for trees
and saplings of both forests.

For analysis of soil chemical characteristics four samples were coliected
randomly from the upper 5-cm of a profile of each plot at each site during March and
September 1998. Prior to analysis, soil was air-dried and ground to pass a 2-mm sieve.
Soil organic C was determined colorimetrically following the dichromate oxidation
procedure (Nelson and Sommers, 1982). Available P was determined on a 0.5 g
subsample of soil extracted with 30 ml of 0.5 N NaHCO; {(Watanabe and Qlsen, 1965)
and total P was determined using a Kjeldahl digestion procedure followed by
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colorimetric analysis (Olsen and Sommers, 1982). Total N was determined from
Kjeldah! digestion (Bremner and Mulvaney, 1982).

Differences in species composition between the two sites were evaluated
through the Jaccard's index (Krebs, 1989) and basal area, stem density and soils
composition between sites were compared by t-tests. We investigated the relationship
between vegetation composition and structure, and the soil organic C, N and P content
using Pearson product-moment correlation. The variables were logarithmically
transformed as needed in order to meet assumptions of normality. Significance was
determined at the 5 percent level. All statistical analyses were performed using
STATISTICA (5.0).

Resuits
Tree species oo.rlnposition

We found 33 tree and shrub species on the sample plots in the young secondary
forest (Table 1). Leguminosae had the highest species number and importance value,
representing 49 and 67% of total species number and relative importance, respectively.
Stem density (DBH > 2.5 cm) was 4358 + 282 stem ha™* (average t S.E.); only 34% of
these stems were larger than 5 cm in DBH. The basal area of stems > 2.5 cm in DBH
was 9.4 £ 0.8 m? ha*. Nearly 72 % of the basal area was accounted for stems = 5 cm
in DBH. Around 43% of the adult tree species of did not appear on sapling community.

in the old secondary forest, 42 trees and shrubs species were identified {Table
1). The Leguminosae included 31% of the species and represented 43% of the total
relative importance value. The density of trees (> 2.5 cm) was 4015 + 321 stem ha’
and 43% of those stems were greater than 5 cm. The basal area of trees > 2.5 cm in
diameter was 15.0 + 1.3 m® ha™’. Approximately 81% of the basal area occurred in
stems > 5 cm in diameter. Around 21% of the adult tree species did not appear on
sapling community.

Similarity in species composition between the two forest stands was low (8§ =
0.31). Tree species diversity did not show significant differences between sites (H=
1.222 and H = 1.257, for the young and the old secondary forest, respectively).
However, tree basal area increased, as expected, with forest regeneration age (f3; =
3.8, p<0.01).
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Sapling species composition
Dry season

The number of tree and shrub species in the young and old secondary forest was
32 and 34, respectively (Table 2). In both sites, Leguminous was the mast important
group. Interestingly, while representing 27% of relative importance vaiue in the old
forest, in the young forest they only reached 14%.

Stem density measured on the sample plots varied from 142 to 384 individuals in
64 m?, and presented significant differences (p< 0.001)in the young and in the old
secondary forest, respectively. Only 18% and 15% of the individuals regenerated
through sprouting in the young and the old forest, respectively. Yet, 44% of species
found that in the young forest and 32% found in the old forest showed an ability to
sprout.

Species composition showed low similarity between the two sites (S =0.20).
Diversity in the young forest (H =1.230) was very similar to that estimated for the old
forest (H =1.238).

Rainy season

During the rainy season a total of 44 and 40 saplings species were identified for
the young and the old secondary forest, respectively (Table 2). The Leguminous were
the most important family in both sites also during this season, with relative importance
values greater than 30%. Around 28 and 24% of the sapling species in young and old
forest respectively, did not appear on adult tree cornmunity.

Stem density was similar between forests, 426 and 418 individuals in 64 m?, for
young and old forest, respectively (p>0.05). The number of individuals regenerating
through sprouting was low in both sites (20% in the young forest and 32% in the old
forest). Slightly more than one third of the species showed ability to regenerate by
sprout in both, young (32%) and old (35%) forest sites.

Comparison of species composition between sites indicated low similarities (S
=0.31). Measures of species diversity did not show significant differences between the
two forests (H =1.288 and H =1.270 for the young and the old forest, respectively).
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Seasonal comparison of sapling communities

Sapling density and species richness in both forests were, as expected, higher in
the rainy than in the dry season (Table 2). However, species diversity did not change
with season. The similarity index (Sj) between seasons in species composition was
high (0.68 and 0.78, for the young and the old secondary forest, respectively).

Soil characteristics

The majority of stands in the young secondary forest occurred on soils with
concentrations of organic C ranging from 11.3 to 37.3% (Table 3). Total N and P varied
from 0.7 t0 1.7% and 0.14 to 0.30%, respectively. Available P was the most variable
property and ranged from 4 to 20 pg gl Organic C, total N and available P were more
variable in the rainy than in the dry season.

Soil organic C in the old forest ranged from 5.1 to 34.8% (Table 3). Total N and
P concentration rank were 0.6 to 1.7% and 0.21 to 0.56%, respectively. Organic C and
total N concentrations were more variable in the dry than in the rainy season, whereas
total P concentration was more variable in the rainy than in the dry season.

Soil organic C and total N concentrations for the young secondary forest soils
were comparable with those from the old secondary forest stands (Table 3). However,
P concentrations in both seasons were higher in the old than in the young forest.
Available and total P concentrations in the old forest were 1.5 to 1.9 times greater than
the mean values in the young forest. Thus, the C:N ratio did not differ between forests
but the C:P ratio was higher in the young secondary forest than in the old secondary
forest.

Species composition and structure of the forests in relation to soil properties

The analysis of different soil variables suggests that some characteristics may
affect the number of individuals and species richness for tree and sapling communities,
Density of adult trees was independent of soil chemical characteristics; however the
basal area increased with soil N in the young forest and with soil P in the old forest
(Table 4). While in the young forest sapling species richness and abundance were
independent of soil characteristics , in the old forest sapling species richness and stems
density in the rainy season increased along with the increment of organic C and P in the
soil (Table 5).
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Discussion
Forest composition and structure in relation to successional status

The species number encountered in both forests of this study (Table 1) is similar
to others found in other sites with lime stones in Yucatan Peninsula (12 and 26 years
old secondary forest; Mizrahi et al., 1897}, Dominican Republic (>20 years old; Hare,
1995) and higher than Puerto Rico (>50 years old; Murphy and Lugo, 1886b). In
contrast, the number of species is less than the reported for other six mature forests in
the same parent material in Mexico (44 to 75 species; Trejo-Vazquez, 1998) and is in
the lower end of mature tropical dry forests (31 to 81 species; Gentry, 1995).

Relative importance values indicate that Yucatan Peninsula forests are
dominated by relatively few species (Table 1). The most common seven species
comprise ~60% of the total important values in both forests. Values are similar to those
reported for the tropical dry forest of Puerto Rico (the 7 most important species
comprised 55% of the total importance value; Murphy and Lugo, 1986b). Aiso, are
similar to observed in the secondary tropical dry forest of St. Lucia in the West Indies
(67% of the total importance value; Gonzalez and Zak, 1996).

Gentry (1995) reported that Leguminoseae represent the most important family in
23 of 25 dry forests of tropical regions. Also in Yucatan Peninsula Leguminoseae is the
most specious family. Interestingly, the relative importance value of the family is higher
in the tree community than in the seedling community, for both forests (43 to 67% and
14 to 30% of fotal importance value, for trees and seedlings, respectively, may be the
dominance exerted by this family may be a consequence of a better survival strategy
during the seedling phase.

Diversity data for our sites suggest that the 10 year-old secondary forest had
almost completely recovered to the value of the old secondary forest. However, when
the species composition is considered, either in the tree or in the sapling component, it
becomes evident that the recovery of the old forest is still far from complete. Thus, of
the ten most important species in the young forest and the old secondary forest, only
four species in the tree community and one in the sapling community were common to
both sites, denoting a peculiar difference in composition.

The structural features of the dry forests in Yucatan Peninsula fit into the general
characteristics described elsewhere for other tropical dry forest sites. Stems density are
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comparable to those reported for twenty tropical dry forests in Mexico (1420 to 4980
stems-ha™; Trejo-Vazquez, 1998); and with those found in a recent review (1070 to
12170 stems-ha™’; Gentry, 1995). Stem diameters in tropical dry forest are small, with
>80% of trees measuring 5 ¢m or less (Murphy and Lugo, 1986b; Singh and Singh,
1991; Gonzélez and Zak, 1996). However, in Yucatan Peninsula, 65 and 57% of stems
are less or equal to 5§ cm in diameter (DBH) for the earty and old secondary forests,
respectively. Basal area in our study is substantially less than reported by Gentry
(1995} in 24 sites with tropical dry forests and only higher than observed in Boca de
Uchire (13.1 m*ha™). Probably the Yucatan Peninsula forests are younger than other
tropical forests, and then, differences could be reflacting the time since the last
perturbation,

Structural changes as function of stand age were observed in basal area
and stem diameter distribution in Yucatan Peninsula. Both values of these structural
characteristics were higher in the old forest than in the early forest. Also, the number of
individuals by species change with the time. Old secondary forest has a higher number
of rare species than their younger counterpart, but these rare species did not affect the
diversity index. However, a higher diversity not always means higher forest maturity
(Granados-Sanchez and Lopez-Rios, 2000).

Vegetative regeneration has been described as much more common amongst
the tree and shrub species in tropical dry forests than in their humid counterpart
(Swaine et al., 1990). For example, studies on adult trees indicate that species with the
ability to regenerate either by root suckers or basal sprouts tend to dominate the dry
tropical forests (Murphy and Lugo, 1986a; Milfer and Kauffman, 1998). However, when
we analyzed the sapling community in our study sites, the results indicated that species
presented a limited sprouting ability. Also, the number of sprouts was low. Thus, we
may conclude that saplings regenerating by sprouts may be more successful in
reaching the adult phase than saplings generate from seedlings.

Species composition and forest structure in relation to soil properties

Most of the soil characteristics measured remained unchanged with the
regeneration time. However, P content in the soil appears to increase as regeneration
proceeds, probably through atmospheric input and mineralization of organic reserves.
The tree species richness remained unchanged in both forest sites with increasing soil
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fertility. However, sapling species richness in old secondary forest increased with
increasing soil nutrients during the rainy season when plant nutrient uptake is active.
Thus, our results in a small scale, seem to contradict the predicted responses of tropical
trees to soil fertility found by Huston (1880). In our study, the tree species richness
remained unchanged still in fertile stands and species richness of saplings were
comparable to, or relatively more reduced by low nutrient conditions than tree species
richness on a stand scale. The basal area in the tree community in old site correlated
positively with P and organic C, possibly the reduced basal area found in Yucatan sites
comparatively to others 24 BTS described by Gentry (1995), could be result of mainly a
P limitation in these soils.

The non-existence of correlation among the soil characteristics and sapling
community in young site could be due to insufficient number of biotic and abiotic effects
considered in the analyses that could be essential on this stage of forest regeneration;
e.g. gap effect (Veenedaal et al., 1996; Oliveira-Filho et al., 1998). However, the
relationships between vegetation and soil chemical properties were stronger and more
frequent in the old site than in the young site, although most of soil characteristics were
similar to both sites. Therefore, we may conclude that the influence of the
biogeochemical characteristics on species and individual density of the vegetation may

increase with regeneration time.
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Table 1. Importance values (%) of tree (>2.5 cm DBH) species found In a young
(10 year-oid) and an old (>50 year-oid) secondary tropical dry forest in Yucatan,
México.

Specias Young forest Old forest
Lysiioma latisitiquum (L.) Benth, 14.3

Acacia gaumen Blake 11.5 6.2
Leucaena Isucocephala Wit 9.7

Gymnopodium floribundum Rolfe 0.5 4.4
Mimosa bahamensis Benth. 8.7 1.1
Pithecellobium duice (Roxb.) Benth. 3.6 11.6
Thouinia paucidentata Radlk. 35 2.7
Lonchocarpus xuut Lundeli 34

Diospyros verae-crucis (Standl.} Stand 3.2 06
Piscidia piscipula (L) Sarg. 32 32
Acatia pennatula (Schitdl. and Cham.) Benth. 3.0

Bursera simaruba (L.) Sarg. 3.0 10.2
Havardia albicans (Kunth) Britton and Rose 28 0.3
Neea choriophyila Standl. 23 04
Croton glabefius L., 23

Colubrina greggii S. Watson 1.9 07
Pitheceliobium mangense Macbr. 0.6 KT
Randia aculeata L. 1.6 5.9
Bunchosia glandulosa Turcz, 1.5 0.7
Acacia riparia Kunth, 1.3 1.6
Caesalpinea yucatanensis Grenm. 1.1 0.7
Capparis incana Kunth 10

Pisonia aculeata L. 1.0

Guettarda elliptica Sw. 1.0

Caesalpinea vesicaria L. 07

Senna racemosa (Mill.} Irwin and Barneby 0.7 0.4
Cnidosculos souzae {Pax) 06 0.4
Zanthoxylum fagara (L.) Sarg. 06 12
Senna atomaria (L.) Irwin and Batneby a5 09
Neea sp. 03

Lupatorium sp, 03

Platymiscium yucatenum Standl, 0.2

Neomiilspaughia emarginata (Gross.) Blake 0.2

Apoplanesia paniculata C. Presl 1.3



Phyfiostylon brasiliense Capan.
Diaspyros anisandra S.F. Blake
Maipighia lundellii Morton

Podopterus mexicanus Humb. and Bonpl.

Diospyros cuneata Stand).
Randia longifoba Hemsi.
Malpighia glabra L.

Alvaradoa amorphoides Liebm.
Bauhinia sp.

Malpighig sp.

Gyrocarpus americanus Jacq.
Crataeva tapia L.

Acacia collinsii Saff.

Jacaratia mexicana A. DC.
Unknown

Plumeria rubra L.

Samyda yucatanensis Standl.

Karwinskia humboldtiana (Roem. and Schuit.) Zucc.

Fhyllanthus mocinianus Baill.
Parmentiera millspaughiana Williams
Jatropha gaumeri Greenm,

9.1
5.2
2.8
2.6
1.4
1.4
1.3
1.2
1.0
10
0.7
06
0.6
0.5
0.5
04
0.4
0.3
03
0.3
0.2
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Table 2. Importance values (%) of sapling species found in a young (10 year-old)

and an old {>50 year-old) secondary tropical dry forests in Yucatan, México,

during the dry and rainy season.

Species Young forest Old forest

Dry Rainy Dry Ralny
Neea chorfophylia Stand), 1.5 5.5 0.5
Acacia gaumeri Blake 8.5 142 9.3 107
Capparis incana Kunth 7.5 27 1.2
Chiococea alba (L) Hitch. 7.7 3.3
Diospyros veras-crucis Standl, 5.6
Lantana camara L. 55 25
Bunchosia glandulosa Turgz, 45
Euphorbiaceae 3.8 3.5 23 1.5
Colubrina greggii Watson 3.6 4.7 08 1.1
Ayenia fascicufata Millsp. 29 1.2 38 2.0
Mimosa bahamensis Benth, 29 a7
Zanthoxylum fagara (L.) Sarg. 29 1.2 0.6 0.5
Neomillspaughia emarginata (Gross) Blake 2.9 4.7 2.0 1.7
Cnidoscolus acunitifofius (Mill) John, 26 0.5
Samyda Yucatanensis 2.0 28
Eupatorium sp. 19 1.0
Hybanthus yucatanensis Millsp. 18 0.5
Gymnopodium floribundum Rolfe 1.9 4.0 1.4 086
Manihot sp. 1.9 1.0
Croton glabellus L. 17 32
Acacia riparia Kunth. 13 3.1 0.6 0.5
Acanthaceae 1.3 0.6
Pisonia aculeata L., 1.3 9.1
Unknown 1.0 1.0
Jacquinia aurantiaca Aiton 1.0 0.5
Croton peraeruginosus Croizat 1.0 0.5
Plumbago sp. 1.0
Randia aculeata L. 1.0 1.0 21 1.7
Xirmenia americana L 1.0 0.5
Aphelandra sp. 1.0 0.5
Phyllanthus acuminaius Vahl 1.0 1.1 1.9 27
Leucaena leucocephala Wit 1.0 42



Indigofera sp.

Lysiloma latisiliguum (L.) Benth,
Bunchosia sp

Parmentiera millspaughiana L.O. Williams
Tragia yucatanensis Millsp.
Zapotaca formosa {Kunth) H.M Hern.
Lonchocarpus xuul Lundell

Xylosma flexuosum {Kunth) Hemsl,
Cnidescolus souzae McVaugh.
Malpighia punicifolia. L

Caesalpinia yucatenensis Grenm,
Mimosaceas 1

Karwinskia humboldiiana (Roem. and Schuit.)

Podopterus mexicanus Humb. and Bonpl.
Pithecellobium dufce (Roxb.) Benth.
Phyilostylon brasiliense Capan.
Diospyros cuneata Standl.

Thouinia paucidentata Radlk,
Apoplanesia panicufata C. Pres}
Bauhinia divaricata L.

Trichilia hirta L.

Celtis iguanaea (Jacq.} Sarg.
Sapindaceae

Mimosaceae 2

Talista oliviformis (Kunth.) Radki,
Thevelia ahouai (L.) DC.

Senna villosa (Mill.) Irwin and Bameby
Acacia collinsif Saff.

Tumera diffusa Wiild

Sofanum sp.,

Bursera simaruba (L) Sarg.

Senna atomaria (L.} lrwin and Bameby
Maipighia glabra L.

Chlorophora finctonia |.. Gaud

4.5
27
22
1.3
1.0
1.0
07
06
0.5
0.5
0.5
0.5
05

0.6

25
14

33

3.5
3.3

17.6
54
5.2
4.6
3.9
29
25
1.9
15
1.2
0.8
0.6
0.6
0.6
0.6
0.6
0.6

24

27
11

20

24
42

135
5.7
6.5
39
26
3.0
3.0
1.1
1.4
08

0.5
05
0.6
1.1

34
0.5
0.5
0.5

66



67

Table 3. Soil properties of a young (10 year-old) and an old (>50 year-old)
secondary tropical dry forests in Yucatan, México, in the dry and rainy season
compared by ftest. All values are means and the standard error is given in
parentheses; ns, not significant; n= 16.

Young forest Old forest [r}
Dry season
Organic C (%) 27.9(2.2) 22.0(3.9) ns
Total N (%) 1.41 {0.07) 1.08 (0.14) ns
Availabie P {mg kg 10.0 (0.7} 18.7(2.8) <0.005
Total P (%) 0.26 (0.02) 0.41(0.02) <0.0001
C:N 19.8 204
cPp 107.3 53.7
Rainy season
Organic C (%) 228(2.3) 19.7 (2.8) ns
Totat N (%) 1.30 (0.11) 1.34 (0.15) ns
Available P {mg kg™') 11.0(1.2) 18.8(3.2) <0.05
Total P (%) 0.22 (0.02) 0.37 (0.03) <0.0001
C:N 175 147

CP 103.6 83.2
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Table 4. Correlation coefficient values between soil characteristics in the dry and
rainy season and tree {> 2.5 cm DBH) basal area, stem density and species
richness of young (10 year-old) and old (> 50 year-old) secondary tropical dry
forests in Yucatan, México; n = 16,

Young forest Old forest

Basal Stemdensity  Species Basal Stem density  Specles

area richness area richness
Dry season
Organic C -0.16 -0.24 -0.23 6.20 0.08 -0.09
Totai N 0.60* 0.31 0.09 0.17 0.13 0.03
Available P 0.15 0.09 0.33 0.08 0.13 -0.11
Totai P -0.22 -0.25 -0.13 0.33 0.07 0.08
Rainy season
Organic C 0.36 0.50* 0.44 0.64** 0.32 0.12
Total N 0.54* 0.46 0.45 -0.02 0.30 013
Available P 017 0.45 0.08 067 0.39 012
Total P .44 .35 0.22 -0.59* -0.52* 0.15

5 <0.05, " p <0.07



Table 5. Correlation coefficients between soil characteristics in the dry and rainy
season and sapling (< 1 m height) stem density and specles richness in a young

{10 year-old) and old (> 50 year-old) tropical dry forest in Yucatan, México.

Young forest Old forest
Stem density Species Stem density Species richness
richness

Dry season
Organic C 6.1 0.00 0.07 0.02
Total N 0.08 -0.08 -0.11 0.02
Available P 0.20 0.35 0.04 0.21
Total P -0.15 .22 -0.10 0.07
Rainy season
Organic C -0.17 -0.20 0.67* 0.56
Total N -0.12 -0.27 041 0.31
Available P 0.25 0.27 0.72* 0.51°
Total P -0.38 -0.49 -0.66** -0.30

*p <0.05,** p <0.01
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Tree sapling dynamics in two tropical dry forests of differing successional status
in Yucatén, México: a field experiment with N and P fertilization
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Abstract

The effects of nitrogen (N} and phosphorous (P) fertilization on sapling survival,
recruitment, species richness and diversity in two secondary tropical dry forests (10
years old, young forest, and 50 years old, old forest) in Yucat&n, México, were studied
during two years. The sapling dynamics in control plots was highly seasonal with a
highest recruitment and lowest death during the rainy season. A low percentage of
saplings were resprouts; this mechanism of forest regeneration showed a higher
expected survivorship than seed germination. Nutrient addition had significant effects
on sapling dynamics of both forest regeneration stages. In the young forest, N
fertilization increased sapling density. In the old forest, P addition decreased sapling
diversity, while increasing the recruitment of a few numbers of species. For both
secondary forests, P fertilization increased the survival time of saplings in interaction
with fight availability and soil amount. Results suggest that low nutrient availability in
interaction with low light availability constrain forest recovery in Yucatan, México.

Key words: Forest recovery, Light, Recruitment, Regeneration, Soil amount, Survival.
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Introduction

Tropical dry forests (TDF) occur over large areas in Africa, Australia, Central and South
America, India and South East Asia. They occupy approximately 42% of the forested
area of the tropics and have the highest rural human population density (Murphy & Lugo
1986). Dry forests are among the most exploited and endangered ecosystems of the
world (Gerhardt 1993). In Central America, only 2% of TDF have remained in a more or
less intact state and less than 0.1% has been protected under some kind of
conservation category (Janzen 1988). Thus, compared to other tropical regions around
the world, the status of dry tropicat forests is critical. At present, most TDF are a mosaic
of disturbed open canopy intermingled with relatively undisturbed patches.

The conversion of tropical forest into land for agriculture around the world is a
maijor threat to bicdiversity (Salas et al. 2000}). The natural regeneration of this type of
vegetation is slow and could take hundreds of years (Dobson et al. 1997). The species
availability at regional scale and nutrient losses in the disturbed sites constrain forest
recovery. Although slash-and-burn agriculture results in an increase in soil nutrient
avaitability in TDF (Giardina et al. 2000), the conversion of forest into agro-ecosystem
reduces soil fertility in the short term (Maass 1995). Therefore, large areas need to be
reforested in order to reverse the current trend of habitat loss and to help to preserve
the bicdiversity. Species management can accelerate regeneration and restoration of
degraded tropical lands {Skoglund 1892), additionally forest regeneration could be
accelerated by direct manipulation of resource availability, to the sapling community, as
well.

Aspects of seed ecology and seedling growth, as well as their role in restoration
of TDF have been reviewed for undisturbed sites {(Khurana & Singh 2001). Seedling
establishment and growth in undisturbed tropical dry forests must occur in the rainy
season when the soil moisture is higher, which clearly enhances seediing establishment
(Campbell et al. 1990; Gerhardt & Hytteborn 1892}, However, the recruitment
processes in TDFs are not understood (Campbell et al. 1990, Miller & Kauffman 1598),
which constitutes a serious a gap in our understanding of forest recovery. We state that
knowledge of understory dynamics is not only important for our understanding of
community processes, but is also required to increased our success in restoration

practices.
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In the Yucatan Peninsula, the Maya peoples have practiced agriculture for over
2000 years (Gomez-Pompa et al. 1987) and TDF there is almost entirely of secondary
origin nowadays. Despite the important role that tropical secondary forests play in the
conservation and maintenance of biodiversity, the factors influencing early colonization
success of forest trees after widespread human disturbance have been largely
unexplored (Janzen & Vazquez-Yanes 1991). Ceccon et al. (2001) have reported that
tree species richness and stem density in both the adult and the sapling community
components of secondary forest in this area are related to some extant to nutrient
availability, and suggest that mineral elements could be a key factor during secondary
forest regeneration. In the present study we used fertilization with nitrogen and
phosphorus to test whether the sapling dynamics (birth and death rates) and diversity in
secondary forests of Yucatan are affected by N and P supply.

By combining fertilization with a periodic assessment of sapling dynamics that
included measuring sapling survival and recruitment in control and fertilized plots, we
were able to address the effect of nutrient limitation on forest regeneration at the
understory level. The original hypothesis was that, if natural supplies of nitrogen andfor
phosphorus limit forest regeneration at the sapling level, then fertilizing the soil should
result in an increased nutrient uptake by saplings which would render higher sapling
survival and recruitment, allowing along two years, higher species richness andfor
sapling density in fertilized plots, Along with above ideas, in this study we also analyzed
a number of important questions regarding the natural dynamics of saplings, such as: (i)
what are the effects of seasonality on seed germination and sapling survivorship in
different regeneration stages? (i) what is the role of sapling sprouting on forest
regeneration?

Methods
The study area
This study was conducted in Dzibilchalttin Nationai Park region, in the Northwest of the

Yucatan Peninsula (21°06° N and 89°17'W), near Mérida City. The climate in this region
is hot and sub-humid. Mean annuai temperature is 25.8 °C, with less than 6°C
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difference between the coolest and the warmest months. Total annual rainfall is 986
mm, most of which falls between June and October (Trejo-Vazquez 1999).

The landscape in this region consists of flat areas (with altitudes bellow 10 m).
The predominant lithology includes late Pliocene material, with numerous areas of
exposed limestone {Duch-Gary 1988). Soils (Lithic Rendclls) are mainly shallow (< 10
cm in depth) with frequent rock outcrops; they are organic rich (soil organic matter
>20%), and directly overfie weathering calcium carbonate; soil pH values vary between
7.3 and 7.4 (J. Campo, unpublished data; Table 1). The predominant vegetation in the
area is tropical deciduous forest with mean canopy height of 4 to 6 m (Miranda 1958).
Floristically, Leguminoseae is the most abundant group (Ibarra et al. 1895).

Study design

Plots

In 1997, sixtean 12 x 12 m plots with 8-m buffer zones between them were established
at two sites within a secondary tropical dry forest. Both sites were previously used for
slash-and-bum agriculture with henequén plantations and were abandoned at different
times. One site was abandoned litte more than 50 years ago {old secondary forest,
Lundell 1934) and the other was abandoned around 10 years ago (young secondary
forest). In each of these 16 plots marked at of each site all the trees with a DBH > 2.5
cm, were measured in May 1998. Tree density in old forest and young forests was
4015 + 321 stem-ha™ and 4358 + 282 stem-ha™’ (mean + 1 S.E.), respectively (Ceccon
et al. 2001a).

The fertilization treatments

The 16 plots marked at each site were assigned randomly to four treatments each with
four replicates: control, added nitrogen (N), added phosphorus (P), added nitrogen and
phosphorus (NP). In each of the two years spanning the study (1998-2000), the
fertilizers were added twice to give total N additions of 220 kg-ha™'yr'! and P additions
of 75kg-hatyr!. This scheme was chosen because of the strong effect of the
seasonality of rainfall on forest phenology (Hotbrook et al. 1995) and nutrient availability
(Singh et al. 1989; Campo et al. 1998) in TDF ecosystems. Dry fertilizers (urea and/or
triple superphosphate) were applied by hand as appropriate to each of the 12 x 12-m
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plot during the end of the dry season (May) and the middle of the rainy season (August)
each year.

Assessment of sapling dynamics

In the central 8 m? of each plot we randomly established four sub-plots (1 m? each) in
which saplings with a stem height < 1 m were identified, tagged and recorded; a series
of 64 permanent sub-plots were used in each of the two forest sites. The sapling
census was initiated in May (1998) and continued for a period of 27 months. The effect
of treatments on the final species diversity, species richness and number of individuals,
sapling survivorship and the number of newly recruited individuals was assessed
through three months sapling censuses. Sapling species identity and origin (seed or
sprout) was recorded. The sapling species diversity by treatment was evaluated by
Shannon's diversity index (Pielou 1966).

Light conditions

Woe evaluated the light conditions at each 1-m? sub-plots by hemispherical photographs
using a Minolta 7.5-mm lens in both forests sites during September 2000. Canopy
openness was calculated from these photographs according to Ter Steege (1993) and
used as a measure of total daily radiance (Chazdon & Field 1987). Canopy openness
was defined as the percentage of unohscured sky, weighted according to incidance
angie, corresponding to a horizontal plane at leaf location (Ter Steege 1993) and was
calculated by CANOPY-SOLARCALC 4.0 Program. We measured the light availability
in order to obtain information about the effects of its interaction with fertilization on the
sapling dynamics,

The role of soil amount

in our study area, it was not easy to measure the soil depth, because soils are shallow
(< 10 cm in depth) with many exposed rocks In accordance to Jha & Singh 1990;
Oliveira—~Filho et al. 1998, spatial variations in the water availability in the soil of tropical
dry forests may be related to differences in soil depth among microsites.. Therefore, in
order to characterize indirectly the general availability of nutrients and water for plants,
we measured the amount of dry soil instead of soil depth, considering that the deeper
soils correspond to higher soil amount. For the analysis of soil amount, a total of 32
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samples of 10 cm of diameter were collected from the upper 5-cm of soil profile of each
plot during May 1999. Soil bulk density was assessed by excavation method (Elliot et
al. 1999). Soil was air-dried and sieved through a 2-mm mesh. We measured the soil
amount in order to obtain information about the effects of its interaction with fertilization
on the sapling dynamics.

Statistical analysis

To test the effect of the different fertilization treatments along two years, on the structure
of the sapling community, the data on final total individuals number, species richness,
and diversity per plot were analyzed by means of two-way ANCOVA, separately for the
two sites (old- and young-forest). For these analyses, N and P were regarded as
categorical experimental factors and the initial vatues of total sapling density, species
richness and diversity as covariates. The response variables (e.g., final sapling density,
species richness and diversity) were logarithmically transformed as needed in order to
meet assumptions of normality analysis. Significance was determined at the 5 percent
level.

To evaluate the effects of fertilization treatments along two years on the time to
death of newly recruited tree saplings, a Generalized Linear Model was fitted separately
for each site. In this model, ime to death (in days) of each individual was regarded as
the response variable, for which a Weibull error distribution was assumed {Crawley
1993). The response variable was modeled as a function of N and P fertilization,
sapling origin (from seed or sprout), light percentage, and soil amount (g-m?) in each
plot. The Weibull model's fitted parameters were then used to expect mean age at
death of saplings in each treatment. Chi-square tests were used to compare the
amount of light between the two forest sites. To test the effect of the two-year
fertilization treatment on recruitment of sapling community was analyzed by means of
two-way ANCOVA, for each forest. For the recruitment analysis, N and P were
regarded as categorical experimental factors and light percentage, soil amount and
initial values of sapling density were used as covariates. The response variable was
logarithmically transformed as needed in order to meet assumptions of normality.
Significance was determined at the 5 percent ievel.
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Results
The sapling community in the control plots
We recorded 50 sapling species in the young-forest site and 48 species in the old-forest
site, in 2304 m® to each site (Appendices 1 and 2). The most common species over the
2-year study period were Acacia gaumeri and Leucena leucocephala in the young-forest
site, and Bursera simaruba and Phyllostyllon brasiliense in the old-forest site.

Number of individuals at the end of the study was 30.7 £ 17.8 and 12.0 + 4.3
stems per 4 m?, for the young and old forests, respectively. Species richness per 4 m?
was 9.8 = 1.0 for the young forest and 8.0 + 1.7 for the old forest. Number of
individuals, species richness and species diversity per treatment (16 m?) control plots of
both forests did not increase significantly along two years in both forest sites.

Sapling recruitment and mortality in control plots
Along the two years of the study a total of 15.3 and 11.1 saplings'-m? were recorded as
newly recruited for the young and the old forest sites, respectively. During the study
period, annual rainfall was 789, 898 and 537 mm for 1998, 1999 and 2000, respectively,
most of which fell between June and October each year (J. Espinosa, pers. comm.;
Figure 1a). Recruitment was highly seasonal and increased progressively during the
rainy season, reaching a peak during June-November in both sites (Figure 1b).
Although, ~35% of species showed an ability to regenerate by sprouting, most of the
regeneration was carried out through seeds; 80 and 86% of saplings were reseeders in
young and in old site, respectively.

Total mortality percentage of the recruited saplings after 24 months was 63% and
54%, for the young and old forest, respectively. During the 2-years period, sapling
mortality was lowest from the start to middle of the rainy season (i.e., from June to
August; Figures 1a and 1c).

Effects of fertilization on number of individuals, specie richness and diversity

In the young forest N addition increased the final number of individuals with respect to
the initial number (Table 2 and 3). However, this treatment had no effect on species
density and diversity {Tables 2 ). In the old forest, number of individuals had a tendency
to increase with P addition with respect to the control plots but the effect was not
significant (Table 2). Although there was no significant effect of fertilization on species
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richness, treatments with P additions reduced diversity. In the old site The initial
diversity was the only covariate that had statistical significance; it showed an interaction
with P (Table 4).

The relationship between the number of species gained and lost is shown in
Figure 2. In the control plots there was a trend towards increasing species density in
both forests sites during the study period. The N plus P fertilization treatment resulted in
an enhancement of this pattem. Additionally, the number of species gained was higher
in the young than in the old forest, while the number of species lost was lower in the
young than in the old forest.

Effacts of fettilization on sapling survival.

Significant differences among treatments were observed in the survival times of
saplings at both sites (Figures 3a and 3b). Phosphorus addition increased sapling
survival. Interestingly, survival time in control plots did not show differences between
sites, but the response of saplings to P appears as more dramatic in the young than in
the old forest. Expected sprout survival was 3 and 20 times higher than seedling
survival (i.e., 1172 and 363 days, respectively, in the young forest control plots; 8498
and 392 days, respectively, in the old forest contro! plots). However, the percentage of
total recruited individuals regenerated by sprout was low in both forests (12.2 and
12.7% for the young and the old site, respectively).

Tables 5 and 6 show the parameters used in the Weibull model to evaluate the
expected time to death of saplings. The interaction between fertilization treatment, light
percentage and soit amount had a significant effect on sapling survival. In the old
forest, sprouts had interactions with N and light on the time to death; this forest site was
significantly less ittluminated than the young site (y’=13.367, p<0.05).

Effacts of fertilization on the sapling recruitment

In the young forest, there was not effect of nutrient additions on recruitment (number of
saplings newly regenerated along the 24 months; Figure 4). However, P addition
increased the sapling recruitment (p<0.08) in old forest. Light, soil amount and initial
individual number did not interacted significantly with fertilization on the recruitment of

this forest.



78

Discussion
Sapling regeneration
The number of newly recruited saplings recorded in this study (15 and 11 saplings-m™
for young and old forests, respectively) in a period of two years, was related to that
reported in a primary TDF in Ghana for a similar period of time {13 to 19 saplings-m%;
Lieberman & Li 1992). The dynamic of saplings at Yucatan forests was highly
seasonal. Germination showed a peak at the middle of the rainy season, while mortality
was the lowest in this same period. A similar seasonality in refation to mortality patterns
has been reported for saplings for undisturbed TDF sites (Lieberman & Lieberman
19884; Lieberman et al. 1990; Lieberman & Li 1992). These germination and mortality
pattemns indicate that the favorable growth period in the dry tropics is restricted to the
short rainy season. Mortality rate in the Yucatén secondary forests was similar to that
reported for mature TDF (62% in Ghana, Swaine et al. 1990; >60% in Costa Rica,
Lieberman et al. 1990). These results suggest that sapling dynamics in TDF may be
more sensible to seasonality than sucessional status.

Studies on adult trees indicate that species with an ability to regenerate either by
root suckers or basal sprouts tend to dominate TDF ecosystems (Swaine et al. 1990;
Rico-Gray & Garcia-Franco 1992; Milter & Kauffman 1998). Although studies on tree
saplings indicate that a high number of species show sprouting capacity, in the TDFs of
Yucatan reseeders are more frequent than sprouters in the understory community
(Mizrahi et al.1997; Ceccon et al. 2001a). However, our results indicated that estimated
survival time of saplings regenerated by sprouts is much higher than that of seedlings
regenerated by seeds in Yucatdn secondary forests. Sprouting seems to be
advantageous to many species including those that regenerate frequently by seeds,
presumably because vegetative shoots may take advantage of the extensive root
system and the substantial storage of metabolites in the remaining parts of the parent
plant (Negrelle 1995). The belowground carbohydrate storage could improve survival at
the expense of growth (Kobe 1997). In this sense, data of secondary forests in Yucatan
suggest that sprouts dominate in the disturbed TDF adult community
due to their high survivorship during the sapling phase rather than due to a high
frequency in the understory.
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Effects of fertilization

The number of individuals increased with N addition at the end of the study. Itsis
possible that urea fertilization stimulated the germination in the young site. In general,
chemical factors that promote the germination are also beneficial for survival and
seediing growth (Karssen & Hilhorst, 1992).

in both forests, fertilizers applied over two growing seasons did not change
species richness. However, we found a negative effect of P enrichment on species
diversity in the old forest site. This reduction of species diversity was not a resuit of a
loss of species, but an increase in dominance by a few species (Bursera simaruba and
Phyllostylon brasiliense) after an increase of P supply. Bursera simaruba and P.
brasiliense represented 81% and 68% of total number of saplings in the P fertilized plots
of the old forest. Additionally, the significant response to P fertilization in recruitment
rate in the old site was mainly due to the high number of Bursera simaruba and
Phyllostylon brasiliense saplings; however these species showed a high mortality,
suggesting the existence of a density-dependence process in their population (Ceccon
et al. 2001b). Thus they did not influence significantly the increase of the final number
of individuals. Fertilization did not affect species diversity in the young forest.
Greenhouse experiments indicate that sapling responses to nutrient addition in TOF
species are sensible fo fight availability (Huante et al. 1998). Also, previous studies in
these sites in Yucatan, indicated that the higher light availability in the young secondary
forest, compared to the old secondary forest, promoted a higher number of species to
increase their abundance in response to changes in the nutrient level, in the early
regeneration stage (Ceccon et al. 2001b). Therefore, there were no dominance of a few
number of species after the fertilization in this site.

A recent review on the effects of soil nutrients in TDF indicates that N and P
application increase the growth of seedlings of woody species (Khurana & Singh 2001);
however, there are no references available on the effects on the sapling survival time.
In our study, P fertilizer applied over two growing seasons led fo increased sapling
survival time in both forest sites. Additionally, fertilization with P increased the time of
survival when increased the light availability. This suggests that higher levels of light
could be enhancing the sapling responses to nutrient inputs.

In conclusion, there is evidence from sapling density, recruitment and
survivorship data, that P supply limits forest recovery in disturbed tropical dry forests in
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Yucatén. This is in agreement with the general view derived from Vitousek's (1984),
that P limits tree growth in tropical forest ecosystems. Other factors such as light and
soils moisture also potentially limiting the regeneration of TDF. Our study did not
directly addressed the physiological basis for the change in sampling dynamics, but
rather documented whether fertilization produced significant changes, thereby providing
insight in relation to potential factors associated with the observed differences among
treatmenis. These observations should be of ecological interest and useful to
restoration managers.
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Table 1. Average soil carbon, nitrogen and phosphorus contents of a young and an
old secondary forests of Yucatan, México. Source: Ceccon et al. (2001a).

Young forest Old forest
Organic C (%) 228 19.7
Total N (%) 1.30 1.34

Total P (%) 0.22 0.37
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Table 2. Sapling diversity, species richness and number of individuals in 4 m?, in

young and old secondary forests of Yucatan, México, after 2-years of field fertilization

experiment. Fertilization treatments were N, nitrogen; P, phosphorus; NP, nitrogen

plus phosphorus, and control (without fertilization). Data are average of four plots and

standard errors are given in parentheses.

Young forest Old forest
Parameter Treatment May 1998 May 2000 May 1998 May 2000
Diversity{H')
Control 0.782 (0.152) 0.802 (0.108) 1.043 (0.074) 1.093 (0.176)
N 0.696 (0.252) 0.624 (0.245) 0.804 (0.040) 0.813 (0.144)
P 0.896 (0.174) 0.884 (0.055) 0.936 (0.105) 0.709 {0123)
NP 0.742 {0.189) 0.867 (0.208) 0.953 {0.082) 0.759(0.219)
Species
Richness
Contro! 9.00 (1.25) 9.75 (0.99) 5.5 (2.92) 8.00 (1.7)
N 7.75{1.79) 7.26 (1.19) 4.5(1.8) 10.25 (3.9)
P 10.25(1.72) 10.5 (1.80) 5.5 (2.13) 8.75 (1.96)
NP 10.75(2.23) 11.5 (3.07) 4.75 (1.44) 9.00 {3.13)
Individuals
Number
Control 10.75 (6.71) 30.75 (17.84) 1B.25 (2.76) 12 (4.27)
N 7.00 (2.71) 25.22 (6.45) 21.00 (13.19) 25.5(19.47)
P 8.75 (4.58) 24.00 (11.5) 30.5 (7.68) 48 (8.73)
NP 9.00 (3.16) 22.25 (341) 26.25 (8.41) 38.25 (17.62)
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Table 3. ANCOVA mean square values of final number of individuals after 2-years of
field fertilization ‘experiment in a young secondary forest of Yucatdn, México.
Fertilization was N, nitrogen; P, phosphorous. Initial individuals number (I. Number)
was used as covariate; n.s., non-significant.

Source Sum of Squares df Mean-Square F P

|. Number 627.22 1 857.22 10.957 <0.05
N 628.55 1 628.85 10.484 <0.05
P 22.96 1 22.96 0.383 n.s.
P*N 21.79 1 21.80 0.363 n.s.
N* 1. Number 914.20 L 914.21 156.2414 <0.01
P*{. Number 10.77 1 10.77 0.180 n.s.
P*N* I. Number 24.32 ] 24.32 0.405 n.s.
Error 479.87 8 59.98

Table 4. ANCOVA mean square values of final sapling diversity after 2-years of a
field fertilization experiment in an old forest of Yucatan, México. Fertilization was N,
nitrogen; P, phosphorous. Initial diversity (I. Diversity) was used as covariate; n.s.,

non significant.

Source Sum of Squares df Mean-Square F P

I. Diversity 0.005 1 0.005 0.116 n.s.
N 0.004 1 0.004 0.082 n.s.
P 0.532 1 0.532 12.139 <(.01
P*N 0.050 1 0.050 1.138 n.s.
N* . Diversity 0.017 1 0.017 0.395 n.s.
P* I. Diversity 0.487 1 0.487 11.120 <0.01
N*P* 1. Diversity 0.053 1 0.053 1.207 n.s.

Error 0.350 8 0.044
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Table 5. GLIM estimated parameters of saplings survival regenerated by sprouts or

seeds after 2-years of a field fertilization experiment in a young secondary forest of

Yucatan, México.

Fertilization treatments: N, nitrogen; P, phosphorous. n.s., non

significant.
Parameter Estimate S.E. { test p
a -8.479 0.330
N -0.272 0.141 1.93 <0.05
P -0.696 0.503 1.30 n.s.
Sprout 1.364 0.214 6.39 <0.0001
Light (%) 3.568 2.896 1.23 n.s.
Sell amount (kg:m™) 0.006 0.031 0.16 n.s.
N*P 0.471 0.207 2.27 <0.05
P*Light -13.72 7.722 1.77 <0.05
P*Soil amount 0.114 0.059 1.93 <0.05
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Table 6. GLIM estimated parameters of saplings survival regenerated by sprouts or
seeds after 2-years of a field fertilization experiment in an old secondary forest of
Yucatan, México. Fertilization treatment: N, nitrogen; P, phosphorous. n.s., non

significant.

Parameter Estimate SE 1 test il

a -8.603 0.477

N 1.181 0.344 3.42 <0.001%
P -0.176 0.221 0.79 n.s.
Sprout 1.388 0.318 4.36 <0.0001
Light (%) -50.00 18.18 275 <0.01
Sail amount (g-m?) 0.036 0.034 1.04 n.s.
N*Sprout -1.217 0.357 3.55 <0.001
Sprout*Light 41.33 15.72 283 <0.01
Light*Soit amount €.310 1.079 0.28 ns

P*Light*Soil amount 4,931 1.712 2.88 <0.01
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Figure 1. (a) Accumulated rainfall during the three-month period before sapling
census. (b) Number of new recruits established between censuses, in control plots of

the young ( " ) and old (] ) secondary forests (16 m?). (¢) Number of saplings dying

between censuses, in control plots of the young
(16 m?), since June-1998 until may-2000).
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Figure 2
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Figure 3. Average of time to death for seedlings under fertilization with nitrogen (0),
phosphorous (®) or nitrogen plus phosphorous (#) in a young secondary forest (a)
and in an old secondary forest (b) of Yucatan, México, with different light percentages.

Control plots (0) without fertilization.
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Figure 4. Number of recruited saplings after two years of nitrogen {N), phosphorous
(P} or nitrogen plus phospharous (NP} fertilization in young and old secondary forests

of Yucatan, México. Control plots without fertilization.
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Capitulo 4

Effects of phosphorous and nitrogen fertilization on the survival and recruitment
of tree saplings species in two secondary tropical dry forests in Yucatan, México

Eliane Ceccon, Pilar Huante & Julio Campo

Abstract

Effects of phosphorous and nitrogen fertilization associated with light availability and soil
amount, were tested on the survival and recruitment of saplings species in two
secondary dry forests (approximately 10 years old, young forest and, >50 years old, old
forest) during 27 months study. The study aim was to evaluate the effect of an increase
of soil nutrients (P and N addition) in interaction with light avaitability and soil amount,
on the recruitment and survival of those species having the higher relative importance
values in two tropical forests with different successional status.

The two more frequent species found in the understory in the form of saplings in each
forest {Acacia gaumeri and Leucaena leucocephala in the young forest, and Bursera
simaruba and Phyllostylion brasiliense in the old forest), responded differently to
fertitization in interaction with light and soil availability. In the young forest, the different
light level, soil amount and fertilization treatments did not result in significant differences
in the recruitment of Acacia gaumeri, but N fertilization and high light availability
increased its survival. Fertilization with P in interaction with soil amount increased the
recruitment of Leucaena leucocephala. Additionally, N plus P in interaction with light
availability increased its survival. In the old site, light availability did not play an
important role in the recruitment but P fertlization increased the recruitment and reduced
the survival time of Bursera simaruba. These opposite effects on recruitment and
survival may be the result of a density-dependent process. However, at the end of the
study Bursera simaruba increased its relative importance value under P fertilization. The
recruitment of Phyllostyllon brasiliense was positively affected by P fertilization but its
survival was reduced, suggesting again a density-dependent process. Despite the high
recruitment, mortality was large enough as to keep unchanged the final number of
saplings of this species. The ability for successful recruitment under low light availability
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conditions and the total absence of Phyflostylion brasilisnse in the young site suggests
that this is a late successional species.

Canonical analysis suggested that light, soil amount, P and N were important for the
recruitment of several species in the young forest while in the old forest, light was not so
important. A possible explanation for these results is that in the young site there was
higher light availability and a large number of opportunistic species.

Presumably, the observed responses to P fertilization were due to a P limitation in this
soil, so that P fertilization changed the dynamics of some species. This heterogeneity in
species preferences apparently allows the recruitment of a high variety of species and
hence favours species diversity at sapling stage mainly in the young site where there is
more light avaitability and a higher proportion of opportunistic species.

KEY WORDS: Acacia gaumeri, Bursera simaruba, Leucaena leucocephala, light
availability, Phyllostyllon brasiliense, soil amount.
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INTRODUCTION

The tropical dry forests at the Yucatan Peninsula {Mexico) have been used during
hundreds of years by the Maya people for agricultural purposes, in order to satisfy their
food and fiber needs. As a consequence, most tropicat dry forest areas found nowadays
in the Yucatén Peninsula are of a secondary nature (Gémez-Pompa et al. 1987). Like
their counterparts in the wet tropics, the natural forests of Yucatan are disappearing at a
rapid rate and knowledge about their natural regeneration mechanisms is poor.
Additionaily, there is no information regarding the recruitment and mortality dynamics of
sapling species under soil enrichment. Soil enrichment as a method of preventing or
promoting sapling establishment of woody species may help in the future restoration of
these degraded forests and could contribute to the adequate management and
sustainable utilization and /or conservation of the remaining natural forests.

Most of the ecological studies conducted in tropical ecosystems have been carried
out in tropical rain forests and are mainly concemed with how gap dynamics modify
resource availability - mainly light - and the impact of these changes on seed
germination, recruitment, survival and growth of plant species (Augspurger 1984a,b,
Brokaw 1985, Martinez-Ramos 1985, Hubbel & Foster 1986, references therein,
Brokaw 1987, Vazquez-Yanes & Orozco-Segovia 1995, Mulkey et al. 1996)

Tropical dry forests have attracted less attention (Whitmore 1996). At the present, basic
aspects of their ecology remain poorly understood, as is the case of their regeneration
dynamics (Mooney et al. 1995). For these forests a “gap theory” has not been
developed. This is the case even when recently some authors have found evidence of
differentiation in species responses to light availability in tropical dry forests (Ray and
Brown 1995, Veenedaal, et al. 1996, Oliveira-Filho et al. 1998, Huante et al. 1998). In
these ecosystems, water availability is believed to be the most important limiting
resource. Therefore, topography and soil properties related to ground moisture may
have a strong effect on the creation of spatial heterogeneity and plant species
distribution (Medina 1995, Mooney et al. 1995, Swaine 1996). Swaine (1996) found that
water supply had an important role in determining species distribution in a tropical dry
forest in Ghana. This finding has aliowed us to hypothesize in relation to which species
are limited in their distributions by soil moisture and which ones by soil fertility. Grime
{1977,1979), Chapin (1980, 1988) and others have extensively studied plant responses



to different nutrient levels mainly in temperate habitats. For tropical dry forests species
the information on this subject is rather limited (see review by Khurana and Singh 2001
and the work by Huante et al. 1995a and Rincon & Huante 1994 in México).

In a previous work {Ceccon et al. 2001b) was studied the effect of the interaction among
nutrients, light and soil availability in two secondary tropical dry forests of differing
sucessional status (approximately 10 and 50 years old} in Yucatan, México, on sapling
recruitment and survival at the community ievel. In this paper we address the impact of
the same variables but at the species level. In particular, our aim was to evaluate the
effect of fertilization with nitrogen (N) and phosphorous (P) on the recruitment and
survival of some of the most important species during their sapling stage considering
the natural variation in light and soil amount. We investigated i) the changes in the
relative importance value of different species after fertilization by N and P; ii} the effect
of fertilization and different levels of light on the survival of the dominant sapling species
(two in each forest), and finally iii) the pattem of species recruitment as a function of N
and P fertilization, light availability and soil amount. We expected differences among the
species in recruitment and survival in response to fertilization and light and soil amount
in according to Huante et al. 1995a and Rincon & Huante 1995 in growth chambers
studies with tropical dry forests species. Owing to the fact that tropical systems are
considered P limited (Vitousek 1984), species performance is likely to be better under P
fertilization than under N addition. Indeed, in the young forest, rapid colonization by
resource-demanding, fast-growing species was expected and, as a consequence, we
anticipated a higher response to fertilization in interaction with high light availability at
this site compared 1o the old forest.

MATERIALS AND METHODS
The study area
The experiment was carried out in the Dzibilchaitun National Park region, in the
Northwest of the Yucatan Peninsula (21°06' N and 89°17'W), near Mérida City, México.
The climate in this area is hot and sub-humid with a small thermal oscillation during the
year (less than 6°C difference between the coolest and warmest month). The mean

annual temperature is 25.8°C; the total annual rainfall was 789.3, 898.1 and 536.8mm
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for 1998, 1999 and 2000 respectively, most of which fell between June and Qctober
(Servicio Meteorolbgico Nacional, 2001}
The landscape in this region consists of flat areas (with altitude below 10m). The
predominant lithology includes late Pliocene material with numerous areas of exposed
fimestone (Duch-Gary 1988). Soils are mainly shallow (< 10 cm in depth) with frequent
rock outcrops and in slightly undulating areas the soil is deeper (< 50 cm); pH vares
between 7.3 and 7.4 {J. Campo, unpublished data). The vegetation in this area has
been classified as tropical deciduous forest in by Miranda (1958}, in which mean canopy
height is 6-8 m. Leguminosae is the most abundant family (Ibarra-Manriquez et al.
1995, Ceccon et al 2001a).

The study design

In 1997, sixteen 12 x 12 m plots were established in each of two forests sites within a
secondary tropical dry forest. These forests were, in the past, used for henequén
plantations (Agave fourcroydes) alley-cropped with com, in a system of slash-and-burn
agriculture, locally known as “milpa” (Fiores 1987) and were abandoned at different
times. At one site the land was abandoned more than 50 years ago (old secondary
forest: Lundeli 1934) and at the other, it was abandoned about 10 years ago {young
secondary forest). Most of the plots in the young forest occurred on soils where the total
N and P varied from 0.7 to 1.7% and from 0.14 to 0.30%, respectively. Available P was
the most variable soil property and ranged from 4 to 20 pg-g". In the old forest the total
N and P concentration range were 0.6 to 1.7% and 0.21 to 0.56%, respectively (Ceccon
et al. 2001a).

Fertilization treatments — We set 16 (12 x 12m) plots in each forest site, which were
randomly assigned to three treatments and one controi with four replicates each:
Nitrogen addition (N), phosphorus addition(P), nitrogen plus phosphorus addition(NP)
and control (no fertitizer). During two years (1998-2000), fertilizers were added twice on
each year, 60% of the total amount during the dry season and 40% during the rainy
season. This scheme was chosen because of the strong effect of seasonality of rainfall
on the forest phenology (Holbrook et al. 1995) and nutrient availability in dry forest
ecosystems (Singh et al. 1989, Campo et al. 1998). The total of N added was 225 °
kg.ha™'.yr'! while P addition amounted 75 kg.ha™'.yr* using dry fertilizers (urea and/or
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tripte superphosphate as coresponds). Fertilizers were applied manually in order to
guarantee the precision of the application.

Saplings census. - A subset of four 1 x 1 m sub-plots were randomly established in the
central 6 m? of each (12x12 m) plot with central corridors, resulting in a total of 64
permanent sub-plots. Within these subpiots, all tree saplings of 1m height or lower were
tagged and recorded quarterly. Sapiing census was initiated in May-1998 and continued
for a period of 27 months, however, the evaluation of changes on relative importance
value (RIV), recruitment and survival lasted 24 months.

Light availabifity— To measure the light availability at the understory level, we took two
hemispherical photographs on each 1 x 1m sub-plot, using a Minolta 7.5 mm lens, in
September-200Q. The photographs were taken at heights of 1.0 m above the ground.
The camera was positioned horizontatly, and a mark within the field of view allowed the
determination of the true north. The photos were taken either early or late in the day or
under overcast conditions to minimize glare from direct sunlight (Ter Steege 1993}. The
negatives were digitized using a computerized image analyses system, with resolution
of 512 x 512 pixels {CANOPY-SOLARCALC 4.0). The effects of forest canopies on
spectral quality of understory light are welt known (e.g. Smith 1982). We obtained the
annual average direct radiation and we calculated from these data the light percentage
(% canopy openess) per sub-plot. We considered light percentage to generate three
categories regarding light availability: high ltight percentage, equal or higher than 4 %;
medium, betwesen 2 and 3%; equal or lower than 1%. In the old forest, the light
availability was lower (37 sub-plots with less 2% and five sub-plots with more than 4%
of light) than in the young forest (27 sub-plots with less than 2% and 9 with more than
4%). We measured the light availability in order to use it as a covariable, which could
give information about the effects of its interaction with fertilization on the sapling
recruitment and survival of species.

Evaluation of soil amount — In tropical dry forests, spatial variation in soil water
availability has been related to variation in soil depth (Oliveira—Fitho et al.1998, Jha &
Singh 19890). In the study area, it was not easy to measure soil depth because soils are
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shallow (< 10 cm in depth) with many exposed rocks. To solve this problem we
characterized soil depth by calculating the dry soil amount at each point, considering
that deeper soils correspond to higher dry soil amount. For the analysis of soil amount a
total of 32 samples of 10-cm diameter were collected at random from the upper 5-cm of
soil profile in each 12 x 12m plot. Soil bulk density was assessed by the excavation
method (Elliot et al. 1999). We measured the soil amount per plot in orderto use it as a
covariable, which could give information about the effects of its interaction with
fertilization and light availability on the recruitment of sapling species. In the old forest
there was a higher variability of soll amount (8.16+ 1.11 kg.m?) than in young forest
(7.96+ 0.58 kg.m™?),

Analysis -The relative importance values of each sapling species were assessed
according to Curtis & Mcintosh (1950) where:

Relative importance value of species x = Relalive density + refative frequency/ 2

To evaluate the changes of the relative importance values of each species along 24
months, we calculated the difference between the beginning (before the fertilization,
May — 98) and the end of the study (24 months later, May-2000) for each treatment;
additionally the differences between young and old forests were compared.

In order to examine the effects of the fertilizer treatments (N andfor P) on sapling
survival along 24 months period, Generalised Linear Model was fitted separatety to the
survivorship data from each forest. In this model, the time of death (in days) of each
individual sapling was regarded as the response variable, for which a Weibult error
distribution was assumed (Crawley 1993). The response variable was modelled as a
function of N and P feriilization and light percentage of the plot. The Weibull model's
fitted parameters were then used to estimate mean age at death of saplings in each
treatment. However, only four species were present in enough numbers in all
treatments, to do the Weibull analysis individually, per species: Acacia gaumer and
Leucaena leucocephala in young forest and Bursera simaruba and Phyllostylion
brasiliense on the old forest. Survivorship and fertilization were used as categorical
variables. The day in which each newly recruited sapling died was recorded, and the
saplings that survived up to 720 days were recorded as being censored (for them, the
censoring indicator was w=0). The relevance of each parameter on the Weibull modet
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was estimated after dividing the estimated parameter by the standard error and their
significance was tested by a ! test. To evaluate the differences in light Jevel between
forests, the dependence of the recruitment of saplings on the light level and the
dependence of the recruitment of some species on the fertilization, we used chi-square
tests.

In order to investigate the relationship between species relative abundance and some
environmental variables per sub-plot, we used a canonical correspondence analysis,
CCA (ter Braak 1987), using the program JPG-SAS (Version 4). The species relative
abundance was obtained from the matrix of relative abundance values of each species
per sub-plot, in relation to the species abundance obtained per site considering all the
species. Only species with relative importance value > 4 in each forest were included in
the matrix. The matrix of environmental variables per sub-plot included fertilization as a
dummy variable (presence -1 or absence -0, of P and N), light % and soil amount
(kg/m?) (average of each 12 x 12m plot). All environmental variables were
standardized. Initiailly we used the Discriminant Function to determine what species and
environmental variables were the best predictors for the model. For this, we used the
following multivariate tests: Wilk'Lambda, Pillai's Trace, Hotteling-Lawley, Roy's Max
Roo (program JPG-SAS, Version 4).

RESULTS

Changes on the Relative Importance Values

A total of 828 saplings of 50 species in the young forest and 976 individuals of 48
species in the old forest were recruited during 24 months of this study. The changes in
the relative importance value of each species differed in relation to fertilization
treatment. After two years in the young site 51% of the species increased their RIV,
while 49% maintained or reduced its RIV. In the old site, just 33% of the species
increased and 67% maintained or reduced its RIV. Also, in the young forest, some
species that were not present at the beginning of the experiment (Acacia riparia and
Indigofera sp), showed a RIV 2 3% at the end of the study. Acacia riparia increased ils
RIV only under the fertilization treatments in the young forest, while in the control plots
this species was present but did not change its RIV. On the other hand, Indigofera sp
reduced its RIV or had a minimum increase in the old forest (Appendices | & I1).
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Acacia gaumeri and Leucaena leucocephala were the two most common species in the
young forest, while Bursera simaruba and Phyllostylion brasiliense were the two most
common species in the old forest. Acacia gaumeri showed an increase in its relative
importance value at the end of the two years in both the fertilized and the control plots.
However, in the old forest it increased its RIV only under the NP treatment, even when
all plots had adult trees of this species. Leucaena leucocephala and Bursera simaruba
in the young forest increased their RIV only in the NP treatment, in spite of the fact that
they were present as adult trees in this forest (Ceccon €t al. 2001a). L. leucocephala
was not present neither as tree nor as sapling in the old forest (Ceccon et al. 2001a)
and B. simaruba increased its RIV in afl treatments in the old forest. Phyllostylion
brasiliense was absent both as a aduit and as saplings in the young forest {Ceccon et
al. 2001a), however in the old forest, it increased its RIV in all treatments {Figure 1 a, b).
Considering these as the four most common species in each forest separately, the
effect of fertilization on the changes in RIV through the time was species dependent
(x?=221.72, p<0.0001).

Time of survival

in the young forest, the results of the Weibull survival analysis for Acacia gaumeri
showed significant differences between N fertilization treatment in interaction with light
level (Table 1). The time of survival was higher in the N and NP treatments when the
fight leve! was high (Figure 2a), compared to the control and P treatments.

Time of survival of Leucaena leucocephala, in the young forest, was influenced by both
fertilization and light level. At low light level, nutrient addition did not influenced its time
to death, but at higher light ievel, NP addition increased the time to death of this species
(Table 2, Figure 2b).

Fertilization with P had significant effects on the survival of Bursera simaruba in the oid
forest (Table 3). The time to death decreased when light availability increased for all
treatments, but under P fertilization the time to death was much lower than the in others
treatments (Figure 2c).

in the old forest, the survival Phyliostylion brasiliense saplings was affected significantly
by fertilization in interaction with light availabiiity (Table 4). Under fertilization, the time to
death of saplings decreased when the fight level increased in all treatment. This
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reduction was more dramatic under N fertilization. In the control plots the effect was the

opposite: an increase in light availability produced an increase in the time of survival
(Figure 2d).

Species recruitment

The number of recruited saplings of the four species studied depended on light
availability and fertilization (Acacia gaumern, x°=149.27, p<0.0001; (Leucaena
leucocephala, xz =47.49, p<0.001; Bursera simaruba, xz =47.11, p=<0.001 and
Phytlostyllon brasiliense, x2=13.367, p<0.05). The average number of saplings recruited
per plot at the end of the 24 months interval showed a high standard error; this was due
to the fact that in some plots a very low number of individuals were recruited (Figure 3).
The highest number of A. gaumer saplings were recruited under the P fertilization as
well as in the control (Figure 3} when light level was between 2 and 3% (Figure 4a). In
the NP treatment the highest recruitment occurred at the lowest light leveis, while in the
N freatment no variation in recruitment was observed in response to different light
levels. Most of the Acacia gaumeri individuals (90%) were recruited in plots with more
than 9 kg/m? of soil amount. And most of these individuals (98 %) originated from seeds
rather than from vegetative propagation.

Most of the Leucaena leucocephala saplings were recruited in the NP and P fertilization
treatments under an intermediate light level and also in the NP with low light level. Plots
fertilized with N showed a high recruitment at high light level (Figure 4b). The average
number of saplings recruited per plots was notably lower in the control (2.8
saplings/4m?) than in the fertilization treatments and similar between the fertilized plots
(P = 8, N =10, NP = 9, Figure 3). Sapling recruitment was not affected by soil amount.
Only 1.7% of Leucaena leucocephala saplings regenerated by sprouts.

The recruitment of Bursera simaruba was higher in plots with intermediate light level in
all treatments (Figure 4c). However, irrespective of light availability, recruitment was
higher in the P fertilization treatment, while plots under N fertilization and the control
exhibited the lowest recruitment rate (Figure 3). Most of the recruited seedlings of
Bursera simaruba were associated with soil amounts of between 5 and 9 kg/m? . Al

seedlings of Bursera simaruba regenerated by seeds.
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Phyllostyllon brasiliense showed the highest recruitment under NP at light levels
between 2 and 3% (Figure 4d). The control and P treatment showed the highest sapling
recruitment rate at the lowest light level (s1%). Regardless of light level, NP and P
fertilization showed the higher average number of saplings recruited in contrast to N
fertilization and the contro! (Figure 3). At least 93% of the P. brasiliense saplings
occurred on plots with soil amount lower than 8 kg/m? and within this percentage, 28%
regenerated in soil amounts even lower than 3 kg/m?. Only 1.1% of saplings originated
by sprouting.

The species ordination

The canonical correspondence analysis (CCA) revealed that the recruitment of species
in both forests was related to N and P fertilization and to soil amount (Table 5 and 6 for
both forests). Light level was significant only in the young forest. The relationship
between environmental variables and the axis that resuited from the CCA are shown in
Table 5 and Figure 5a and 5b for the young and the old forests respectively. The
species ordination by CCA strongly agrees with the eingenvalues of particular
environmental variables (Table 6). In the analysis, 12 species out of 23 and 8 out of 23
from the young and the old forest, respectively, showed a significant correlation with at
least one of the environmental variables considered (Wilk's Lambda, Pillai's Trace,
Hotteling-Lawley and Roy's Max Root tests with p < 0.0001),

In the young forest, alf environmental variables were significant. The first canonical axis
was best correlated with soil amount, followed to a lesser extent by N fertilization and
correlated negatively with P fertilization and light. The second canonical axis showed
the best correlation with P fertilization and light. Most of the species recruited on the
young forest were correlated with NP fertilization, high to intermediate light levels and
with low soil amount (Figure. 5a). This group included Neea choriophyifa, Crofon
glabelus, Neomilspaughia emarginata, Chiococca alba and Bursera simaruba. A second
group of sapling species recruited was correlated positively with N fertilization and high
soil amount and negatively with P fertilization and with different light levels. This group
included Leucaena leucocephala, Thouinia paucidentata, Dyospiros verae-crucis and
Mimosa bahamensis. The other group correlated only with P fertiization, but its
correlation with light differs: Colubrina greggii and Indigofera sp cormelated with a
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intermediate and low light level respectively while Malpighia punicifolia correlated with a
high light level (Figure 5a). Species ordination with respect to light level in the young
forest exhibited three distinct groups: i) recruitment at high light level (Nesa
choriophylfa, Croton glabelus, Malpighia punicifolia, Neomilspaughia emarginata and,
Chiococca alba) and ii) recruitment at intermediate light level recruits (Mimosa
bahamensis, Bursera simaruba and Colubrina greggii) iii) recruitment at low light level
(Leucaena leucocephala, Thouinia paucidentata, Dyospiros verae-crucis and
Indigofera).

In the old forest, light level was the only environmental variable that was not significantly
correlated with the relative abundance of species recruitment. The first canonical axis
was best correlated with phosphorous (Table 6). The second canonical axis showed the
best correlation with soil amount but correlated negatively with N. However, two groups
are clearly distinguished: the first group (P and high soil amount) included rnost of the
species (Phylfanthus acuminatus, Dyospiros anisandra, Dyospiros cuneata, Colubrina
greggii and Croton glabelus). It is interesting to note that in the old forest the presence
of Colubrina greggii correlated with the same variables than on the young forest, with
the exception of light level. On the other hand, Crofon glabelus, in the young forest
correlated with NP fertilization and intermediate light level and low soil amount, but on
the old forest, this species comelated positively only with P and high soil amount, The
second group included Malpighia punicifolia and Bursera simaruba and was correlated
positively with NP fertilization and negatively with soit amount. Bursera simaruba
correfated with the same variables that in young forest without light level. However,
Malpighia punicifolia did not correlate with nitrogen as in the young forest. Senna
atomaria correlated positively with soil amount and negatively with P.

DISCUSSION

Seedling survival and recruitment

All plant species found in the two forests studied are present in the ibarra-Manriquez et
al. (1995) floristic study for the Yucatan Peninsula. Differences in the percentage of
species that increased or decreased their RIV between the young and the old forest
suggest that the young forest had a higher number of opportunistic species when
compared with the old forest (Grime 1977, 1979). These resuits may be related to a
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higher light level in the young forest. Our results also revealed large differences in N
and P responses on recruitment and survivorship among species confirming Grime's
(1977,1979) and Chapin's (1980, 1988) plant ecological theory for species
differentiation and the findings in Mexican tropical dry forests published elsewhere
(Rincon & Huante 1994). According to Grime (1977,1979) and Chapin (1980, 1988),
plants with high relative growth rates tend to predominate in fertile environments (early
successional). Fast growing species such as Leucaena leucocephala was recruited only
on the young forest and the changes in the RIV after two years of Acacia were mainiy
negative in the old forest. On the other hand, species with slower growth rate such as
Phyliostyllon brasiliense, was present only in the old forest and Bursera simaruba was
more abundant in the old forest and present in the young forest only when N and P
were added. These responses could be associated to habitat preference of these
species in the tropical dry forests as confirmed by the RIV of adult trees of these
species in both forests (Ceccon et al. 2001a). Also, our results suggest that due to the
high variability on the recruitment rates found among plots, fertilization was not the only
potentiai cause involved in the recruitment of A. gaumeri, L. leucocephala, B. simaruba
and P. brasifiense.

A higher response to nutrient addition is expected for fast growing species (Grime 1977,
1979, Chapin 1980). Sapling survival of Acacia gaumeri, one of the two most frequent
species in the young forest, was favored by N fertilization when in high light level
environments: however, at lower light ievels, fertilization did not result in any
measurable effect on survival. Our data also suggest that A. gaumeri is a light
demanding species because its RIV in the young site (which has higher light fevels than
the old forest) increased regardless of fertilization and in the old site the RV decreased
in most of the environments tested, except when NP was added. However, the
regeneration of this species was not exclusive of fertilized plots and high light
environments. Consequently, this species is better considered as a facultative light
demanding species, a characteristic that may account for its wide distribution in the
study area.

Leucaena leucocep!ia!a was the other most frequent species on the young forest. In its
natural environment the survival of this species (as shown by the control), is higher in
low light environments but this species may profit from nutrient addition (NP) when light
tevel is higher. As shown by the canonical analysis, the regeneration of L. feucocephala
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is favoured by low light levels and nitrogen fertilization. These results are in agreement
with Shelton and Brewbaker {1994) who concluded that L. feucocephala has a
moderate tolerance to shade because it can regenerate even naturally under its own
canopy. The regeneration of L. leucocephala also had a negative comrelation with P,
Duke (1983) and Muthukumar & Bharathiar (2000) reported that this species tolerates
soils with a fow P content, mainly because mycorrhizal associations increase the rate of
P uptake. Interestingly, L. /eucocephala recruitment was correlated with a high soil
amount, suggesting a low tolerance to drought, contrary to results reported for this
species by Duke (1983). The differences in the results between our study and others
may be a consequence of different environmental conditions; our data were obtained in
a native forest, and the other published studies were conducted in silvicultural
plantations with more homogeneous environmental conditions. It appears that L.
feucocephala is an important species that benefits from fertilized habitats, ithat may
regenerate in protected sites with lower light levels but require high light conditions and
NP addition to better survive these needs limit the survival of this species in the young
forest.

In the old forest, P fertilization increased the recruitment of Bursera simaruba and
reduced its survival. The opposite effect of P addition on the recruitment and survivat of
B. simaruba, may be caused by a "compensatory mortality” when there is a large
recruitment (the correlation between individuals recruited and death was very high,
R?=01.8%, p<0.0001). As in the present case, many studies of sapling performance
against sapling density have reported a local sapling density - dependence (Hubell et al.
1990, Condit et al. 1994, Webb and Pert 1999). Besides its highest mortality, the RIV of
B. simaruba increased more under N and P fertilization than in the control. Light
availability did not restrict its recruitment but its survival was reduced with increasing
light. These results agree with Birdshall et al (2000), who showed that B. simaruba
colonize young sites in all the environments but seems to be limited by a high light
exposure and herbivory. Also, Ray and Brown (1985) found the same resuits with B.
simaruba and discussed its requirement of shade for its survival. Hence, Bursera
simaruba has the ability to regenerate under different levels of light availability, but had
a higher capacity to survive under low light availability. The shade tolerance shown by

B. simaruba appears to be more related with sapling survival than to recruitment.



107

Several studies have documented that late successional slow growing tree species are
more common on P poor soils and show a low P dependency (Chapin 1980, Ashton &
Hall 1992, Huante et al. 1995b). However, in the case of Phyllostylion brasiliense that
was recruited only in the old forest, the addition of P caused the highest recruitment and
the lowest survival among fertilization treatments. The low survival with P addition, as in
Bursera simaruba, strongly suggests a density-dependence phenomenon (correlation
between number of individuals recruited and death was R?=99,82%, p<0.0001} (Hubell
et al. 1990, Condit et al. 1994, Webb & Pert 1999). However, the mortaiity of
Phyllostyllon brasiliense saplings was higher than in Bursera simaruba and hence, the
changes in the RIV on the fertilization treatments were similar to the control. Late
successional species have also been considered shade tolerant species (Denslow
1980, Bazzaz 1991) and in the present study the recruitment and survival of
Phyllostyllon brasifiense were favoured by low light when fertilizer was added. This
species was recruited only at light levels of 4% or lower and it was absent in the young
forest, where would naturally receive more light. These characteristics exhibited by
Phyllostylion brasiliense are in agreement with those of shade tolerant species (Givinish
1988).

In the young forest, the effect of fertilization on the relative importance value of Acacia
riparia was dramatic because this species emerged only in fertilized plots. On the other
hand, in the case of Indigofera sp, the changes on the RIV were similar among
treatments, but the recruitment was associated with P and soil amount (Appendix [).
These results suggest a clear association with high resource availability as in the case
of the disturbed sites, during the early phase of regeneration when decomposition of
dead organic matter is supplying nutrients to the soil (Murphy & Lugo 1986).

The Species Ordination

It has been suggested that light is less important for differentiation of trees species in
tropical dry forests than in tropical rain forests (Murphy and L.ugo 1986, Swaine et al.
1990). However, in our young forest the most important variables affecting species
recruitment were soil amount and light. On the other hand, in the old forest, soil
amount, N and P appear as the most important variables. It is possible that the absence
of gaps (even small gaps} in this forest caused the observed pattemn of lack of
recruitment differences due to light exposure.
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The floristic gradient that resulted from the canonical correlation analysis shows only a
subset of species. This result can be attributed to the existence of a subgroup of
species recruited with similar high abundances, or that any of these species were
distributed as a result of other factors not evaluated.

The tropical dry forests have a characteristic seasonal rain pattern (Bullock 1986),
causing periods of leaf production and shedding which produce seasonal changes in
light availability at the soil surface. Seed dispersal generally occurs during the dry
season (Bullock & Solis-Magallanes 1990), anﬁ the seeds remain in the soil unti the
rainy season, favorable to regeneration. Thus, at least the first stages of regeneration
occur during the tree leaf production season, and hence during changes in light
conditions (Huante et al. 1998}. In this sense, light-related factors may have strong
effects on species differentiation. In the present study, we can identify strict light
demanding species, such as Neea chorfophylia, Crofon glabelus and Chiococca alba,
which were registered only in the young forest and at high and intermediate light levels.
Other species were negatively comrelated with light in the young forest (Thouinia
paucidentata and Dyospiros veras-crucis); these species are associated to sites with
low light level {less than 1.7% light) and may be considered as understory specialists
species. Also, this study showed, at least for some species, that light availability was
very important for the survival time of saplings.

Species distribution in dry forests has been associated to variations in the ground water
regime based on inferences of soil depth (Oliveira~Filho 1998, Jha & Singh 1990). In
the present study, soil amount was certainly the main factor affecting soil water regime
because the soils are mainly shallow (< 10 cm in depth) with frequent rock outcrops.
Thus, they accumulate water during the rainy season but also drain rapidly,
consequently having very low moisture during the dry season. The forest woody species
normally show various strategies concerning water economy, which influence species
distribution (Olivares & Medina 1992, Holbrook et al 1995, Swaine 1996). In the current
study, the soil amount was a highly important variable for the species distribution. The
young forest had fewer species associated to high soil amount than the old forest,
possibly due to the lower variation in soil amount and hence on water content. Most of
the species in the old forest were correlated with a higher soil amount, because in this
forest the soil amount was highly variable.



108

In the young forest, P and N were very important to species recruitment; however in the
old forest, P alone was the most important element. The dependence of saplings to P
suggests strongly that this nutrient is a key factor for the regeneration of TDFs in
Yucatdn, mainly considering that tropical forests have been typically regarded as
phosphorous limited ecosystems (Vitousek & Denslow 1986, Vitousek and Walker
1989). Previous studies on woody species from tropical dry tropics have documented a
positive response to P fertilization in early successional species and a lower - or null -
response to P fertilization in late successional species (Huante et al. 1995b). This result
is in agreement with the positive response to P fertilization exhibited by the species in
both the young and the old forests. The high response to P fertilization observed in
some species in the old forest may be due fo the fact that it is sfill in a successional
stage. Another explanation for the response to P fertilization observed in the old forest
may be due to the fundamental differences in the methodology and scope of Huante et
al (1995a) and the present study. We report the dynamics of species in the wild
involving multiple interactions with other environmental variables and species, while in
Huante et al. (1995a) the potential for growth of the species was evaluéted in growth
chambers.

The foregoing results provide sound evidence that the differentiation on the distribution
of woody species in the Yucatén tropical dry forest is mainly dependent on phosphorous
fertilization and soil amount. The effect of light availability was more notorious in the
young than in the old forest regarding species differentiation. The fertilization with P
seems fo increase the tolerance to shade of some species. Presumably, the responses
to P fertilization were due to a P limitation on these soils, so that P fertilization may
stimulate the regeneration dynamics of some species. This heterogeneity in species
preferences appears to favour the recruitment of a high variety of species and hence
favour species diversity mainly on the young forest (10-years old) where there is a
higher heterogeneity in light availability and a higher number of opportunistic species
compared to the old forest.
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Table 1 — Estimate parameters of sapiings regenerated in different levels of light and
significance test to Acacia gaumen survival in the young forest for two factors: nitrogen
(N) and phosphorous (P) and their interactions, n.s. non significant.

Parameter Estimate Standard Error T-test P
a -8.003 0.3548

N 1.448 0.4467 3.24 < 0.0001
P -0.2085 0.2156 0.967 n.s

Light % -21.35 10.81 187 <0.05

N * Light -45.21 21.96 2.059 <005

Table 2 — Estimate parameters of saplings regenerated in different levels of light and
significance test to Leucaena leucocephala survival in the young forest for two factors
nitrogen (N} and phosphorous (P) and their interactions, n.s. non significant.

Parameter Estimate Standard Error T-test P
a -13.28 0.5697

N 0.6279 05414 1.16 n.s.

P 293 0.4455 6.58 <0.001
Light % 84.25 21.91 3.84 <0.001

N * Light -77.98 21.59 3.61 <0.001

P * Light -82.69 17.6 4.69 <{(.001

Table 3 - Estimate parameters of saplings regenerated in different levels of light and
significance test to Bursera simaruba survival in the old forest for two factors nitrogen
(N} and phosphorous (P), n.s. non significant

Parameter Estimate Standard Error T-test P
a -8.901 0.2907

N -0.24 0.2037 1.29 ns.

P 0.5327 0.2621 2038 <0.05

Light % 21.85 6.357 3.49 < 0.001
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Table 4 - Estimate parameters of saplings regenerated in different light levels and
significance test to of Phyillostyllon brasiliense survival in the old forest for two factors
nitrogen (N) and phosphorous (P} and their interactions.

Parameter Estimate Standard Error T-test P
a -8.333 0.2391

N -2.470 0.6515 3.79 <0.001

P -0.9248 0.3370 2744 £ 0.01
Light % -55.01 2065 2.663 <001
N*P 2673 0.7416 3.604 < 0.001

N * Light 131.1 29.86 4,38 <0.001

P * Light 105.9 25.98 4.07 £0.001

N * P * Light -154.5 35.77 431 £0.001

Table 5. Summary of canonical correspondence analysis {(CCA) for the woody plant

sapling community in young and old forests of tropical dry forest at Yucatén, México.

Axis 1 Axis 2 Axis 3 Axis 4
Young forest
Eigenvalues 1.5408 0.5027 0.3652 0.1758
Species-environmental correlation 0.7787 0.5783 0.5121 0.3887
Old forest
Eigenvalues 1.1787 0.4252 0.1858 0.038
Species-environmental correlation 0.7355 0.5462 0.3958 0.1915
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Table 6. Canonicat correspondence analysls (CCA): canonical coefficients in the first
two ordination axes, n.s. non significant.

Axis 1 Axis 2 P
Young forest
Light -0.1164 0.0671 <0.05
Phosphorous -0.1285 0.1347 <0.01
Nitrogen 0.1239 -0.010 <0.01
Soil amount 0.2498 -0.041 <0.01
Qld forest

Light 0.0018 0.0052 n.s
Phosphorous 0.1971 0.0860 <0.01
Nitragen -0.080 -0.1251 <0.05

Soil amount 0.0300 0.1863 =0.05
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RV changes
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A.gaumeri L. leucocephala B. simaruba P. brasiliense
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Figure 1. — Changes on relative importance value (RIV) by Acacia gaumer,
Leucaena leucocephala, Bursera simaruba and FPhyllostyflon brasifiense after 24
months and the RIV of their trees, in young forest (a) and in old forest {b) under

phosphorous and nitrogen fertilization.
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Figure 2 — Average of time to death for saplings on different levels of light to a)
Acacia gaumeri on young forest b) Leucaena leucocephala in young forest c)
Bursera simaruba in old forest and d) Phylfostyllon brasiliense on old forest,

under fertilization with nitrogen ¢, phosphorous  or nitrogen plus phosphorous

+ Control plots without fertilization o.
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Figure 3 — Average of saplings of Acacia gaumeri, Leucaena leucocephala
(young forest), Bursera simaruba and Phyllostylion brasiliense (old forest)
recruited under fertilization with nitrogen {N), phosphorous (P} or nitrogen plus

phosphorous (NP). Control plots without fertilization.
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Figure 4— Number saplings recruited to a} Acacia gaumeri in young forest b) Leucaena
leucocephala in young forest c) Bursera simaruba in old forest and d)Phyllostylion
brasiliense in old forest, on the different levels of light under fertilization nitrogen (white
grey), phosphorous (dark grey)} or nitrogen pius phosphorous (black) Control plots

without fertilization (white)
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Figure 5 — Canonical correspondence analysis: ordination biplots showing the distribution
of species in the first two-ordination axis on young forest (a) and oid forest (b).
Environmental variables are given either as lines, Species names abbreviated are: Bs:
Bursera simaruba, Ca: Chiococca alba , Cg: Colubrina greggii, Cgl: Croton glabelius, Da:
Diospyros anisandra, Dc: Diospyros cuneata, Dv: Diospyros verae-crucis, In: Indigofera,
LI Leucaena leucocephala, Mb; Mimosa bahamensis, Mp:Malpighia punicifolia, Nc: Neea
choriophylia, Ne: Neomillspaughia emarginata, Pa: Pisonia aculeata, Sa: Senna
atomaria, Tp: Thouinia paucidentata.
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Conclusiones de ia tesis
Efectos de 1a fertilizacion con nitrégeno y fésforo en la dinamica de plantulas
de arboles de dos bosques tropicales secos secundarios en Yucatan, México

Las plantulas representan uno de los componentes regenerativos mas
importantes para muchas poblaciones de plantas (Harper, 1977). En un bosque
considerado maduro, la dindmica de la comunidad de plantulas de &rboles puede ser
influenciada por factores bidticos (enemigos naturales, dispersores, mecanismos
regenerativos de las semillas, fuentes de propagulos) y abibticos (disponibilidad de
agua, recursos luminicos y disponibilidad de nutrientes en el suelo). Estos factores
inciden sobre la entrada (lluvia de semillas, banco de semillas, rebrotamiento de ramas
y raices) y salida (muerte de plantulas o su transicién a estadios ulteriores de vida;
Figura 1).

{uvla de
semillas

COMUNIDAD

Banco de
semlllas

Crecimiento
de arboles
Juveniles
>100 cm

Figura 1 - Esquema de desarrollo natural de una comunidad de plantulas en cualquier nivel
de perturbacidn. El balance compieto de las entradas y salidas de individuos se traduce en
cambios en la abundancia, diversidad e composicién de especies a través del iempo

En una area abandonada por la agricultura o ganaderia, aun después de
algunos afios, la dinamica de ptantulas puede ser muy distinta de un bosque maduro,
debido a una serie de cambios en la naturaleza e intensidad de los factores v,
consecuentemente, en la dindmica de! reclutamiento y mortalidad de los individuos
(Nepstead y Uhl, 1981). Estos cambios ocurren principalmente por el manejo intensivo
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del suelo que ocasiona alteraciones drasticas en los componentes regenerativos y en
el medioambiente. Las condiciones abiéticas representan, en muchos casos, limitantes
severas para el establecimiento y desarrollo de ciertos gremios de especies propias de
un bosque maduro (Nepstead et al., 1890). También los factores bitticos como la
distancia a un fuente de propagulos pueden desemperiar un papel limitante en la
regeneracion en éreas abandonadas (Gonzéalez, 1996).

En particular, el ambiente nutricional afecta la distribucién y abundancia de las
especies en la comunidad (Bradshaw, 1969). De hecho, se han propuesto numerosas
explicaciones alternativas sobre el efecto de |a productividad sobre la biodiversidad en
la comunidad de plantas: Grime (1973, 1979), sugiere que los habitats productivos
tienen una menor diversidad por que ta competencia es méas intensa. Por otro lado,
Newman (1973) afirma que la competencia es iguatmente fuerte en ambientes fértiles
como en los infertiles; pero que la competencia por luz en los habitats productivos
favorece a las especies de mayor altura, mientras que atributos alternativos confieren
a las plantas una habilidad competitiva por nutrientes permitiendo la coexistencia de
un nimero alto de especies en ambientes infertiles. Huston (1979, 1980) propuso que
la riqueza de especies se mantiene gracias a perturbaciones periodicas que
desaceleran el desplazamiento compelitivo y que las tasas de desplazamiento por
competencia son mayores en los habitas productivos. Goldberg (1990) sugiere que la
reduccion en la penetracién de la luz, dada por un aumento en la productividad
deberia aumentar las tasas de mortalidad de las especies de crecimiento rapido o
intolerantes a la sombra, y de este modo aumentar las tasas de extincion local. Timan
(1982) propuso que la heterogeneidad espacial en la disponibilidad de recursos es el
factor principal que permite la coexistencia de las especies, y que tal heterogeneidad,
que a su vez determina la diversidad, podria ser maxima en habitas moderadamente
productivos. Casi todas estas hipotesis suponen tacitamente que un aumento en la
productividad llevarfa a una probable extincion local de las especies ya existentes en
el habitat. Sin embargo, la mayoria de los trabajos realizados en esta direccion fueron
en areas de pastos naturales, donde la competencia por espacic es mucho mas
intensa que en un bosque tropical seco. En un bosque tropical, segtn Wright (1992) Ia
competencia de las plantulas por la absorcion de nutrientes es mas intensa con los
arboles que entre las plantulas mismas. Lo que parece bastante légico.
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En realidad, las especies responden de diferentes maneras a los recursos
existentes en un ecosistema, por ejemplo, especies con raices profundas tiene acceso
a agua y nutrientes que no estan disponibles a las especies con raices someras
{Chapin et al. 1996). Diferencias fisiolégicas pueden permitir a las especies recoger
recursos en diferentes periodos del afic (Gulmon et al, 1983). Diferentes especies
pueden también utilizar diferentes fuentes de recursos, como las plantas fijadoras de
nitrégeno { Northup et al, 1985 y Chapin et al, 1993), y plantas con mutualismo con
micorriza que permiten un mayor acceso al fésforo organicamente limitado. En las
fases tempranas de la sucesidon o en ambientes severamente perturbados, las -
respuestas fenolégicas y morfolégicas de muchas especies al estrés ambiental
pueden ser severamente limitadas. El efecto mas comin es la eliminacién o
debhilitamiento de especies con habilidad competitiva dentro de su sistema natural.
Estas especies son sustituidas por plantas capaces de tolerar las formas de estrés
predominantes (quimica y fisica); v.g. especies ruderales (poseen caracteristicas tales
como altas tasas de materia organica, maximizacién de la produccion de semillas y
produccion temprana de flores; Grime 1977). El desarrollo de estas especies ruderales
puede regenerar microhabitats aun mas inhbspitos para la germinacion  y
sobrevivencia de las especies naturales del bosque. En este proceso, ia sucesion
podria estancarse, no permitiendo la regeneracion y desarrollo de especies de otros
grupos de especies, como las competidoras y a las tolerantes al estrés (census Grime,
1977, 1979).

Los bosques tropicales secos {(BTS) se encuentran en regiones con largos periodos
de sequias anuales y buena parte de ellos, se encuentran en suelos con deficiencias
nutricionales {Vitouseck, 1984). Por lo tanto, la fisiologia, fenclogia y patrones
reproductivos y sucesionales de las poblaciones de especies, de estos bosques, son
condicionadas por estas caracteristicas limitantes. El presente estudioc nos ha
permitido avanzar en el conocimiento sobre el efecto del aumento de la disponibitidad
de nutrentes en la dindmica de plantulas de bosques tropicales secos. Se puede
conciuir que en los bosques tropicales secos, en estadios sucesionales mas
tempranos, la fertilizacién principaimente con fosforo, asociada a fa disponibilidad
natural de otros recursos como la masa de suelo y la cantidad de luz, puede aumentar
el éxito de reclutamiento y sobrevivencia de la comunidad de plantulas (Figura 2,
Tabla 1). En el sitio mas viejo, a pesar de la disminucién del indice de diversidad
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registrado después de dos afios de fertilizacién con P, no hubo una perdida mayor de
especies; pero si un aumento notorio en el reclutamiento de individuos de dos
especies. Por lo tanto, a pesar de que un aumanto en la disponibilidad de recursos
provoco una disminucitn de la diversidad, en consonancia con algunas de las fearias
expuestas en los parrafos anteriores, las causas fueron

Tabla 1 — Resumen de ios efectos de la fertilizacién de N y P sobre la dindmica de plantulas
de arboles en un bosgus tropical seco, después de dos afics, en dos sitios con diferente status
sucesional {igual =, positivo +, negativo -),

[ Sitios Fertilizacibn | Diversidad Rigueza de | Numero  de | Reclutamiento
aspecies individuos

Control = = = =

Joven (10 afios) N = = + =
P = =
NP = = = =
Viejo {50 afios) Control = = = =

N = - = =

P - = = +

NP = = = =

diferentes, pues no hubo un desplazamiento de otras especies. También parece que
en los BTS, la diversidad no varia mucho con el tiempo de regeneracion: Se encontré
una diferencia de 0.2 en e! valor del Indice ds diversidad entre un sitio de 10 afos de
regeneracion con uno de 100 afios en Yucatdn (Rico-Gray y Garcia-Franco,1992).
Tampoco se encontr6 diferencias en diversidad en el sitio nuevo y viejo de este
estudio. Se puede inferir que posiblemente ia diversidad no sea un buen parametro
para medir el desarrollo de los BTS en Yucatan. La fertilizacion con nitrégeno aumenté
el nimero de individuos hacia e! final del estudio. En este caso, posiblemente un
aumento de un recurso (N} sumado a una mayor disponibilidad de luz, promavio ta

coexistencia entre un ndmero mayor de individuos.
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Figura 2. Intensidad del efecto de diferentes recursos sobre la dinamica de ia poblacién de
plantulas en dos bosques secundarios tropicales secos con diferentes tiempos de
regenseracion (el largo de la flecha significa ia intensidad del efecto en la dindmica de las

plantulas)

En Yucatan, debido a ausencia de bosques maduros, no tenemos elementos para
concluir si la sucesién bajo la fertilizacién, se dirige hacia un bosque maduro. Sin
embargo examinandec la dindmica de algunas especies mas abundantes en la fase
adulta, y comparandolas con la abundancia de estas especies en ia fase de plantulas
en los dos sitios, asi como, tomando como referencia las descripciones de la
abundancia de las especies arbdreas de un bosque de 100 afios, cerca de la ciudad
de Mérida en Yucatan (Rico-Gray y Garcia-Franco,1992) se puede observar algunas
tendencias positivas hacia a ta composicion de un bosque mas maduro {tabla 2), A
grosso modo, algunas especies presentes en la fase adulta en el sitio viejo y que
estuvieron presentes en el estudio de Rico-Gray y Garcia-Franco (1992}, bajo la
fertilizacién, principalmente con fésforo tuvieron el VIR aumentado después de dos
afios en la fase de plantula, lo que significa que tuvieron un mayor reclutamiento y una
mejor sobrevivencia en estos ambientes fertilizados. P. brasiliense no estuvo presente
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en el bosque de cien afios; pero por el estudio de Ja dindmica de sus plantulas y su
total ausencia en el bosque joven demuestra un comportamiento tipico de especie de
bosque maduro. Esta especie tuvo su VIR aumentado incluso en el tratamiento sin
fertilizacién; sin embargo se encontré que la fertilizacién con P auments de manera
contundente su reclutamiento. Por otro lado, en el bosque joven, especies con un
mayor VIR en la fase adulta, fueron también beneficiadas por la fertilizacién, en |a fase
de plantula; sin embargo, los adultos de A. Aparia tuvieron un VIR en el bosque viejo
casi igual al encontrado en el bosque joven. A. gaumeri, aparece en el bosque de cien
afios, sugiriendo que estas dos especies pueden formar parte de los bosgues
maduros. En menor proporcion, en este caso en el sitio viejo, la fertilizacion con NP
aumentd su VIR. Por otro lado, también se registraron especies consideradas
pertenecientes a fases tempranas de la sucesién y que no aparecen en el sitio mas
viejo, ni como &rbol ni como plantula, Este es el caso de Leucaena feucocephala, que
aumentd considerablemente su VIR bajo la fertilizacion (Anexo I, cap. 4). Sin embargo,
Indigofera sp, considerada una especie de sucesién temprana, tuvo un gran aumento
en su VIR, incluso en el testigo en el sitio joven; pero en ef sitio viejo, solamente bajo
la fertilizacion con NP, tuvo un aumento de su VIR de s6lo 1% (cap. 4 anexos | y II).
Debemos considerar también que otras variables como la disponibilidad de luz y la
cantidad de suelo, influyeron en el reclutamiento y la sobrevivencia. La mayor
disponibilidad de luz en el sitio mas joven, posibilité que un mayor nimero de especies
respondiera positivamente a la fertilizacion, incluyendo especies de etapas
sucesionales tempranas; sin embargo examinando la abundancia de las especies
existentes en el bosque de 100 afios y comparandolas a otras etapas mas jdvenes de
regeneracion en el mismo trabajo (1, 6, 10, 15 30 y 40 afios de abandono), solamente
9 de 84 especies evaluadas estuvieron presentes en las parcelas de 100 afios, y
solamente dos presentaran gran abundancia. De esta manera, saber hacia donde se
dirige la sucesion en Yucatan parece en primera mano, bastante dificil de predecir.
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Tabfa 2 - Valor de importancia relativo de algunas especies presentes en los bosques
tropicales secos de Yucatan, en la fase adulta y en la fase de plantula, v su abundancia
relativa en la fase adulta en un bosque de 100 afios en la misma regién.

Especie Fase aduita Fase plantula 100
Cambios de RIV afios
Sitio joven Sitio viejo
Sitiojoven Sitiovielp C N P NP C N P NP
Bursera simaruba 3.3 10.2 2 6 12 10 6 14
Gymnopodium 0.5 4.4 -1 1 -1 1 89
Roribundum
Apoplanesia paniculate 9.3 0 0 1 1 3
Phyllostylon brasiliense 9.1 9 8 8 j¢]
Acacia nparna 1.3 16 0 3 5 4 -2
Mimosa bahamensis 8.7 1.1 4 6
Acacia gaumeri 11.5 6.2 2 1 5 4 4 -2 -3 3 7

Par lo tanto, utilizando los limitados ejemplos citados arriba, se puede pensar que
la fertilizacion en algunos casos esta beneficiando el poblamiento de especies de
fases mas adelantadas de la sucesién en cada bosque. De esta manera, la fertilizacion
podria ser considerada una herramienta a ser utilizada en la restauraciéon de bosques
tropicales secos secundarios y su eficacia dependera del tiempo de regeneracion en
que se encuentra el sitio y ciertamente de otras condiciones abibticas, principalmente
la disponibilidad de luz y limitaciones de ciertos nutrientes. Sin embargo, es notoria la
ausencia de estudios conclusivos, principalmente en el campo, que acompafien la
dinamica de plantulas hasta que alcancen fases mas maduras; que identifiquen nichos
de regeneracién para la gran mayoria de las especies de los BTS, debido a que, las
respuestas hasta ahora encontradas presentaron  grupos de especies que
respondieron positivamente a un aumento de recursos, principalmente luz y
nutrientes. También son necesarios estudios fisiologicos de como estas especies
responden a un aumento de estos recursos. Este tipo de estudios, sumados a los
realizados hasta ahora, serian por supuesto, fundamentales en los esfuerzos para la

restauracion de los bosques tropicales secos.
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