
Capítulo 1

Introducción general

La presente memoria de tesis doctoral aborda el estudio de la sucesión ecológica temprana en
un deslizamiento de gran tamaño que se sitúa en un área intensamente humanizada del trópi-
co seco. En ella se analiza si este proceso está determinado por la heterogeneidad abiótica
espacial y por el contexto paisajístico.

En este capítulo se definen una serie de conceptos sobre la sucesión ecológica que se han teni-
do en cuenta en la tesis. Posteriormente se hace una revisión sobre las principales ideas acer-
ca de la naturaleza del cambio sucesional y  los estudios que han tratado la sucesión ecológica
en deslizamientos de ladera, y se comentan las principales características de los bosques tro-
picales secos. Por último, se señalan los objetivos generales y específicos de la tesis justificán-
dose la importancia de la misma, y se realiza una breve descripción del contenido de los distin-
tos capítulos, así como una síntesis de las principales aportaciones.

Marco teórico y antecedentes

Revisión de conceptos sobre sucesión ecológica

Sucesión ecológica en comunidades vegetales

La sucesión ecológica puede definirse como el cambio de las comunidades en composición y
estructura a lo largo del tiempo (Pickett y McDonnell 1989, Pickett y Cadenasso 2006). La suce-
sión ha sido uno de los conceptos más importantes en el desarrollo de la ecología como cien-
cia, su estudio abarca una enorme multiplicidad de procesos y tiene un gran potencial para el
desarrollo de programas de gestión, conservación y restauración de ecosistemas (Finegan
1984, McIntosh 1999, Wali 1999). La mayoría de los estudios sobre la sucesión ecológica se
han centrado en las comunidades vegetales debido a que estas componen la mayor parte de la
biomasa de los ecosistemas y resultan determinantes para la estructura y el funcionamiento de
los mismos (Myster 2001a, b). Es importante no confundir la sucesión ecológica en comunida-
des vegetales con la "dinámica de la vegetación". Este último término hace referencia a un
amplio conjunto de procesos que tienen lugar a diferentes escalas espaciales y temporales,
entre los cuales se encuentra la sucesión (Glenn-Lewin y Van der Maarel 1992, Van der Maarel
1996). 

Sucesión primaria y sucesión secundaria

La sucesión ecológica puede tener lugar en sustratos edáficos con una historia previa de uso o
que han mantenido comunidades vegetales anteriormente de forma que  el "legado biológico"
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de las mismas tras la perturbación es importante (Sucesión secundaria). También puede ocurrir
en sustratos totalmente nuevos que no han mantenido comunidades vegetales anteriormente y
en los que el "legado biológico" es inexistente (Sucesión primaria). A lo largo del siglo XX los
estudios de sucesión secundaria han sido predominantes respecto a los de sucesión primaria y
sus resultados han condicionado en gran medida muchos de los planteamientos de la teoría
sucesional (Drury y Nisbet 1973, McIntosh 1980, Finegan 1984, Walker y del Moral 2003). Sin
embargo, la realización de trabajos sobre sucesión ecológica en sustratos recién expuestos ha
experimentado un auge creciente durante las últimas décadas (Walker y del Moral 2003). Por
otra parte, aunque la distinción entre sucesión primaria y secundaria es conceptualmente clara,
a menudo ambas son difíciles de diferenciar sobre el terreno y suelen aparecer situaciones inter-
medias (Van Andel et al. 1993), por lo que algunos autores afirman que más que dos estados
excluyentes y contrarios, ambos conceptos se refieren a los extremos de un gradiente continuo
de disponibilidades diferenciales de recursos y de especies (Vitousek y Walker 1987, White y
Jentsch 2001, Pickett y Cadenasso 2006).

Sucesión temprana o "colonización inicial"

Los términos "sucesión temprana" o "colonización inicial" hacen referencia a las primeras eta-
pas del proceso sucesional (Rebele 1992). Las condiciones existentes en un lugar determinado
durante la sucesión temprana resultan cruciales para el establecimiento y la germinación de
semillas (especialmente en sustratos recién expuestos) e influyen de forma decisiva en las
transformaciones que tendrán lugar en las comunidades vegetales en el futuro (Chapin et al.
1994, del Moral 1998, Pysek et al. 2001, Wiegleb y Felinks 2001). Por otra parte, los cambios
en la riqueza, la estructura, la biomasa y la composición específica de las comunidades son
especialmente rápidos y marcados durante la sucesión temprana (Margalef 1968, Odum 1969,
Glenn-Lewin et al. 1992). 

Trayectorias, causas, mecanismos y modelos  de sucesión

Desde sus inicios, el estudio de la sucesión ecológica se ha caracterizado por el desarrollo de
una abundante terminología, lo que ha dado pié a notables confusiones y a la necesidad de un
esfuerzo constante de aclaración de conceptos (McIntosh 1980, 1999). En 1987, Pickett y cola-
boradores diseñaron un esquema conceptual según el cual  se denomina "trayectoria" a los
patrones temporales de cambio sucesional, "mecanismo" a las interacciones que contribuyen
dicho cambio, y "modelo" a la construcción conceptual empleada para explicar las trayectorias
sucesionales señalando los mecanismos que actúan en las diferentes etapas de las mismas
(Pickett et al. 1987b). Una aportación interesante a dicho modelo ha sido el concepto de "fuer-
za directora" para hacer referencia a los factores ambientales que gobiernan el proceso suce-
sional (Van Andel et al. 1993). Las fuerzas directoras pueden ser "autogénicas" y "alogénicas"
si se refieren, respectivamente, a interacciones bióticas (los mecanismos de Pickett y colabora-
dores) o a factores abióticos (Ej. disponibilidad de agua y nutrientes, temperaturas extremas,
erosión hídrica). Estas últimas también se denominan "causas" (Van Andel et al. 1993). En la

Capítulo 1



presente tesis se utilizará tanto el esquema conceptual de Pickett et al. (1987b) como el
concepto de "fuerzas directoras" de la sucesión.  Los términos "patrón" y "tendencia" suce-
sional van a ser empleados indistintamente para hacer referencia a cambios más genera-
les o menos significativos respecto al tiempo.

Especies pioneras

Los conceptos de "especie pionera" y "serial" y "tardía" fueron creados  a principios del
pasado siglo para hacer referencia a las especies dominantes en las etapas iniciales, inter-
medias y finales de la sucesión, respectivamente (Clements 1916), y han sido muy utiliza-
dos. En este trabajo tan sólo se utilizará el término "especies pioneras" para designar a
todas las especies que aparezcan en el deslizamiento durante el período de estudio, dife-
renciándose, entre las que sean propias de áreas degradadas y las que formen parte habi-
tual de la flora de los bosques adyacentes. 

Comunidades y "agrupamientos"

Aunque sigue siendo enormemente usado por los ecólogos, el término "comunidad vegetal"
ha sufrido importantes cambios durante las últimas décadas. Tradicionalmente, hacía refe-
rencia a un conjunto de especies que constituía una unidad relativamente discreta, integra-
da y repetible en los ecosistemas, pero actualmente se usa más para denominar a aquellos
conjuntos de especies que coexisten e interaccionan entre sí en un ambiente y a una esca-
la determinada (Underwood 1986). Algunos autores prefieren utilizar los términos "agrupa-
miento" o "ensamblaje" (Pimm 1991, Belyea y Lancaster 1999). En la presente tesis se uti-
lizará el término "comunidad vegetal", pero teniendo en cuenta el carácter espacialmente
continuo y predominantemente local de las mismas.  

Hacia un nuevo paradigma sobre la sucesión ecológica

La naturaleza del proceso sucesional, un debate, dos visiones

Las sociedades humanas han evolucionado en ambientes sujetos a perturbaciones de dife-
rente frecuencia e intensidad y detrás de muchas prácticas agrarias y ganaderas tradicio-
nales subyace un profundo conocimiento acerca del proceso de sucesión ecológica (Walker
y del Moral 2003). Las referencias a este último son abundantes, también, en multitud de
textos históricos desde la antigüedad clásica a la edad contemporánea, sin embargo, los
primeros estudios científicos sobre este tema y el desarrollo del propio concepto de "suce-
sión ecológica" no aparecieron hasta el siglo XIX  (ver referencias en Clements, 1928).
Desde entonces, la comunidad científica ha asistido a un largo y profundo debate acerca
de la naturaleza del proceso de sucesión y los factores que lo explican (McIntosh 1980,
1999, McCook 1994). 
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La primera perspectiva teórica sobre la sucesión se conoce como "visión holística" y fue des-
arrollada por Clements (1916, 1928, 1936). Esta consideraba a las comunidades vegetales
como entidades en sí mismas, discretas e integradas, cuyas características iban más allá de los
individuos que las componían, y la sucesión como un proceso determinista. Aunque las comu-
nidades presentes en las etapas iniciales del proceso fueran diferentes según las condiciones
del medio físico, la vegetación existente en las etapas finales era predecible y dependía de un
proceso creciente de auto-organización, constituyendo una comunidad en equilibrio cuya com-
posición, estructura y organización, totalmente estables, venían determinadas por las caracte-
rísticas del clima local, el "climax climático" (White 1979). 

Los conceptos de la "visión holística" han permanecido en los libros de texto de ecología y han
condicionado los estudios de sucesión durante décadas (McIntosh 1980). Asimismo estos sub-
yacen en las ideas de algunos ecólogos modernos como Margalef (1968), que considera la
sucesión como un proceso de creciente autoorganización, control del ambiente y acumulación
de energía e información en las comunidades, y en el esquema de regularidades observables a
lo largo de la sucesión sintetizado por Odum (1969). Sin embargo, en  muchos estudios de
campo sobre la sucesión ecológica publicados a finales del siglo XIX y principios del XX ya se
percibía un enfoque menos determinista sobre el proceso (ver referencias en Barbour et al.
1999), y la primera crítica a la visión holística de la sucesión fue desarrollada por Gleason (1917,
1926) a los pocos años de la publicación del primer trabajo de Clements. Según la visión "indi-
vidualista" o "reduccionista" de Gleason, las comunidades vegetales eran sistemas complejos y
dinámicos, enormemente variables en el tiempo y en el espacio en función de las diferencias
existentes en el medio ambiente local y los procesos que se desarrollaban en el seno de las mis-
mas. Por tanto, estas no podían ser consideradas unidades discretas e integradas sino conti-
nuas y compuestas de especies con similares requerimientos que aparecían juntas de forma
estocástica. 

En otro trabajo, Watt (1947) definió la "sucesión" como un proceso dinámico a escala de comu-
nidades vegetales, y el "clímax" como un estadío ideal de estas últimas relacionado con su esta-
bilidad composicional a escala de paisaje. En contraposición con la teoría clementsiana o
("Composición florística por relevos" o "Relay floristics"), Egler (1954), desarrolló una nueva teo-
ría sucesional que llamó "Modelo sucesional de la composición florística inicial" ("Initial floris-
tics"). Según esta, la colonización del espacio abierto tras una perturbación era un fenómeno
azaroso muy dependiente de la disponibilidad de propágulos en las áreas adyacentes no per-
turbadas, y la sucesión  venía dada no por la sustitución de unas comunidades por otras, sino
por los cambios sucesivos en la dominancia de las especies en función de sus diferentes lon-
gevidades y de los procesos de competición. 

A partir de este momento la visión "individualista" fue ganando apoyo en múltiples trabajos
(McIntosh 1980), especialmente en aquellos sobre dinámica de poblaciones y procesos esto-
cásticos de reemplazamiento individual "planta-por-planta" (Horn 1974, 1975, van Hulst 1979),
que consideraban la sucesión como un proceso de competencia entre individuos y la comuni-
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dad como un mero conjunto de especies coexistentes según determinadas "reglas de com-
binación" (Diamond 1975). Connell y Slatyer (1977), sin embargo, retomaron algunos de los
preceptos de la "visión holística" para establecer que la sucesión venía determinada por tres
"modelos" (Facilitación, Tolerancia e Inhibición), según la modificación del ambiente inicial
llevada a cabo por las especies pioneras y su efecto en el reclutamiento posterior de las
especies tardías. Otra aproximación interesante fue la de los trabajos de Drury y Nisbet
(1973), Pickett (1976), Grime (1974, 1977, 1979) y Peet y Christensen (1980), que analiza-
ron la sucesión como un proceso poblacional dependiente de las características de las espe-
cies. Las ideas de Grime (1979) sobre los cambios en la dominancia de las especies en fun-
ción de la disponibilidad de recursos existente en las distintas etapas de la sucesión fueron
especialmente importantes.

A finales de los años 70 y principios de los 80 el cambio en la visión de los ecólogos sobre
el proceso de sucesión era ya sustancial (Barbour et al. 1999, Terradas 2001). Sin embargo,
a pesar de que el paradigma clementsiano había sido definitivamente abandonado, no se
había formulado ningún otro que lo sustituyera (McIntosh 1980, Pickett y McDonnell 1989,
McIntosh 1999), y se planteaba la necesidad de una nueva teoría sucesional más allá de las
visiones holística y reduccionista así como de un "esquema explicatorio" de la sucesión (o
de la dinámica vegetal en general), que hiciera referencia a las distintas causas y mecanis-
mos de ésta y que fuera aplicable para todos los sistemas y todas las escalas (Horn 1981,
Finegan 1984). 

A finales de los ochenta se desarrolló un "esquema explicatorio" de la sucesión que ha sido
ampliamente aceptado con posterioridad (Pickett et al. 1987b) y tres trabajos sentaron las
bases de una nueva formalización de la teoría sucesional (Pickett et al. 1987a, Kolasa y
Pickett 1989, Pickett y McDonnell 1989). Estos partían de algunas ideas ya plenamente
aceptadas como el carácter continuo y heterogéneo de las comunidades vegetales, la con-
sideración de la sucesión como un proceso determinado por la dinámica de poblaciones y
enormemente variable según las condiciones del sitio, y la importancia de las características
de las especies. Sin embargo, frente al "fundamentalismo reduccionista" (Finegan 1984)
según el cual la competencia y las interacciones bióticas eran el principal mecanismo de la
sucesión, estos autores reconocían que las fuerzas directoras de los procesos sucesionales
eran múltiples, complejas, y actuaban a distintas escalas (Brand y Parker 1995). 

El "nuevo paradigma" y la "teoría de la dinámica jerárquica de parches"

Desde finales de los ochenta se ha producido un importante cambio de paradigma en la
visión de los ecólogos acerca de la naturaleza del cambio en los ecosistemas (McIntosh
1999, Simpson 2002, Pickett y Cadenasso 2006). Mientras algunos autores hablan de un
"nuevo paradigma" sobre la sucesión (Pickett y Ostfeld 1995) que se ha intentado formalizar
en teorías más generales (Wu y Loucks 1995), otros proponen incluso el abandono de la
sucesión como base científica de la restauración ecológica (Simpson 2002). 
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El paradigma clásico (la teoría clementsiana), considera a los ecosistemas como entes cerra-
dos, autorregulados y con un único estado de equilibrio que se alcanza mediante una dinámica
determinista. Asimismo, las perturbaciones son consideradas como eventos raros y ajenos a la
dinámica de los mismos. Según el "nuevo paradigma", sin embargo, los ecosistemas son entes
abiertos cuya regulación depende frecuentemente del contexto en el que se encuentran y de
eventos externos a los mismos. Los ecosistemas no suelen alcanzar un estado de equilibrio ni
evolucionan en el tiempo siguiendo líneas definidas, están afectados por un conjunto de pertur-
baciones que constituyen un componente natural de su dinámica y en la mayor parte de ellos la
influencia humana ha sido importante (Pickett y Ostfeld 1995). De esta forma, el estado "natu-
ral" de los ecosistemas y las comunidades no es el equilibrio, sino el cambio (Pickett y Ostfeld
1995, Samuels y Drake 1997, Terradas 2001), y este, además de no tener ni una trayectoria ni
un final definido, está controlado por "contingencias" o condiciones locales como la historia
específica de las localidades, la disponibilidad de semillas y propágulos, o el efecto de la herbi-
voría, la depredación, y las enfermedades (Pickett y Ostfeld 1995). El clima y las características
del medio abiótico no definen un ecosistema sino que establecen fronteras entre posibilidades
y dentro de estas, los factores dependientes del contexto paisajístico como la disponibilidad de
semillas y propágulos en las áreas cercanas, y la incidencia de las perturbaciones, son los que
determinan finalmente la dinámica de los ecosistemas y definen los mismos (Simpson 2002). La
creciente importancia que se está dando a las perturbaciones y a los eventos estocásticos en
ecología indica un alejamiento definitivo de las doctrinas clásicas de equilibrio y homogeneidad
(Terradas 2001).

La teoría de la "dinámica jerárquica de parches" sobre el cambio en la naturaleza de los ecosis-
temas (Wu y Loucks 1995) se ha desarrollado de forma paralela a muchos de los trabajos sobre
el "nuevo paradigma" y constituye a la vez el soporte y la formalización teórica de buena parte
de las ideas sintetizadas en los mismos. Esta teoría incorpora las diferentes perspectivas des-
arrolladas hasta el momento sobre el equilibrio en los ecosistemas; equilibrio (Egerton 1973,
Pimm 1991), no-equilibrio (DeAngelis et al. 1985, Chesson y Case 1986) y equilibrio múltiple
(Holling 1973, 1992), unificando las mismas. Sintetiza las teorías de la "dinámica de parches"
(Levin 1992, Wiens et al. 1993, Wu y Levin 1994)  y la "jerarquía" (O´Neill et al. 1986, O´Neill
1995), y considera los conceptos de heterogeneidad y escala (Wu y Loucks 1995). Por último,
también constituyen importantes bases conceptuales de la "teoría de la dinámica jerárquica de
parches" el esquema explicatorio de Pickett et al. (1987a, b) sobre la "jerarquía de causas" de
la sucesión ecológica y las ideas de Holling (1992) acerca de los procesos que actúan en los
diferentes "niveles encajados" de los ecosistemas controlando la dinámica de estos. 

La teoría de la “dinámica jerárquica de parches” tiene cinco elementos principales (Wu y Loucks
1995):

- Los sistemas ecológicos están constituidos por mosaicos de parches a diferentes escalas
(jerarquías encajadas y discontinuas de mosaicos de parches). Los parches difieren en su tama-
ño, su forma y la etapa sucesional en la que se encuentran, y constituyen las unidades  funda-
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mentales de los sistemas desde el punto de vista espacial, estructural y funcional. La existen-
cia de jerarquías de mosaicos de parches en un sistema dado se debe fundamentalmente  a
las diferencias existentes en la escala espacial (extensión) y temporal (frecuencia) de las per-
turbaciones que actúan sobre el mismo. 

- La dinámica de los sistemas ecológicos viene determinada por la dinámica de los parches
que los componen a diferentes escalas o "niveles". Se denomina "nivel focal" de un proceso o
fenómeno a la escala a la que dicho proceso tiene lugar dentro de la jerarquía de mosaicos de
parches. Los niveles superiores e inferiores imponen respectivamente, restricciones "desde
arriba" (top-down) y "desde abajo" (bottom-up) al nivel focal, de forma que según aumenta el
número de niveles aumenta el número de interconexiones. Las consecuencias y el significado
de los procesos que operan en el nivel focal sólo pueden ser entendidas al observar el nivel
inmediatamente superior (O´Neill et al. 1989).

- Los procesos que se desarrollan a una escala determinada (en un nivel determinado) son los
responsables del patrón observable a dicha escala. Las características del patrón espacial que
presenta un sistema determinado dependen de la escala (O´Neill et al. 1991, Levin 1992).

- Los sistemas ecológicos están frecuentemente en condiciones de no-equilibrio y su dinámi-
ca depende de las perturbaciones y eventos estocásticos que los afectan. El efecto de dichos
procesos, sin embargo, depende en gran parte de la escala temporal y espacial de análisis y
observación (Turner et al. 1993), lo que sugiere que la mayor parte de los mismos pueden ser
considerados como perturbaciones o eventos estocásticos a una escala determinada pero no
a escalas mayores en las que las condiciones del sistema permanecerán en un estado de
"casi-equilibrio" o "metaestabilidad" (O´Neill et al. 1989). A diferencia de la "estabilidad estáti-
ca" implícita en la teoría clementsiana, la "metaestabilidad" que sugiere la teoría de la dinámi-
ca jerárquica de parches no se considera el estado más frecuente en el que se encuentran los
sistemas ecológicos, y no depende de la autorregulación de los mismos, sino de la escala.

Frente a las visiones "holística" y "reduccionista", el análisis del proceso sucesional desde la
perspectiva del nuevo paradigma y la dinámica jerárquica de parches enfatiza más que evita
la importancia de la heterogeneidad, las perturbaciones y las múltiples escalas espaciotempo-
rales de observación y análisis (Wu y Loucks 1995). De esta forma, en la actualidad se consi-
dera la sucesión ecológica como un proceso altamente dependiente de las "contingencias" o
condiciones específicas presentes en los lugares donde transcurre. Estas definen una serie
restricciones y posibilidades para el proceso (Simpson 2002) y vienen determinadas por las
características del medio físico, la disponibilidad de propágulos y el efecto de los eventos esto-
cásticos y las perturbaciones, que no son sólo concebidas como iniciadoras, sino también
como modificadoras del proceso sucesional (Pickett y Ostfeld 1995, Brand y Parker 1997). 

Este es el marco teórico en el que se inscribe la presente tesis doctoral.
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El estudio de la sucesión ecológica en deslizamientos de ladera

Deslizamientos; definición y causas

Los deslizamientos de ladera son un proceso geomorfológico caracterizado por la ruptura y el
desplazamiento de una masa de suelo en una ladera (Varnes 1978). Se distinguen dos tipos de
deslizamientos principales según las características de la superficie de ruptura de los mismos:
los “rotacionales” (superficie de ruptura cóncava) y los “traslacionales” (superficie de ruptura
plana) (Varnes 1978). Los deslizamientos tienen lugar mayoritariamente en laderas que poseen
una elevada pendiente (Guariguata 1990, Larsen y Simon 1993), sustratos poco consolidados
(Miles y Swanson 1986, Guariguata 1990), o litologías mezcladas (Larsen y Torres-Sánchez
1992, Scotton y Francescato 1999), y entre los fenómenos que causan los mismos predominan
los eventos de fuerte precipitación (Crozier 1986, Larsen y Simon 1993, Stern 1995), aunque
también los terremotos (Veblen y Ashton 1978, Garwood et al. 1979, Restrepo y Álvarez 2006)
y algunas actividades humanas como la construcción de carreteras (Walker et al. 1996). 

Importancia de los deslizamientos en los bosques tropicales

Los deslizamientos forman parte del régimen de perturbaciones asociado a la mayoría de las
áreas montañosas del mundo (Veblen et al. 1992). En muchas de estas zonas el porcentaje ocu-
pado por deslizamientos respecto al área total del paisaje es enormemente elevado (Garwood
1979) y estos influyen de forma determinante en la distribución de especies vegetales en las
laderas (Veblen y Ashton 1978, Hull y Scott 1982, Hunter y Parker 1993). Su frecuencia, sin
embargo, es mayor en las zonas montañosas del trópico debido a que en estas también es
mayor la incidencia de algunos de los fenómenos que los generan como los grandes eventos
de precipitación o los terremotos (Garwood et al. 1979, Guariguata 1990, Myster 2001a). En los
bosques tropicales de montaña  los deslizamientos determinan la estructura general de las
comunidades vegetales y contribuyen a la regeneración de determinados grupos (guilds) de
especies (Dalling y Tanner 1995). Por otra parte, redistribuyen una importante proporción de la
enorme cantidad de biomasa, materia orgánica y nutrientes que es acumulada durante el des-
arrollo de estos ecosistemas (Myster 2001a), por lo que tienen una gran influencia en los ciclos
de carbono regionales e incluso globales (Stallard 1998, Restrepo et al. 2003). 

Una perturbación persistente e intensa

Son necesarias décadas o incluso siglos para que la biomasa desarrollada en un deslizamien-
to alcance niveles similares a los existentes antes del mismo (Garwood et al. 1979, Shimokawa
1984, Whitmore 1984, Dalling 1994, Restrepo et al. 2003). Por tanto, los deslizamientos consti-
tuyen una perturbación muy persistente e intensa (White 1979) que altera enormemente los gra-
dientes ambientales existentes en las laderas en las que tienen lugar (Turner y Dale 1991),
generando otros nuevos mucho más extremos y complejos (Sousa 1984, Myster y Fernández
1995, Myster 2001a). Frente a otras perturbaciones, los deslizamientos poseen una enorme
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heterogeneidad interna, si bien esta depende en buena medida de la extensión de los mismos
(Lundgren 1978, Myster y Fernández 1995). 

En primer lugar, existe una gran diferencia entre las zonas altas y las zonas bajas de los desliza-
mientos (Mark et al. 1964, Guariguata 1990, Dalling 1994, Walker et al. 1996). Los deslizamientos
de ladera se originan por desprendimientos de materiales que forman repentinas avalanchas de
roca. Estas arrastran el suelo y la vegetación de las zonas que atraviesan en su avance ladera
abajo, transformándose progresivamente en flujos de derrubios y restos variados (Gryta y
Bartolomew 1989, Kull y Magilligan 1994). Así, los deslizamientos eliminan la mayor parte de la bio-
masa, la materia orgánica y el suelo superficial de las zonas superiores, en las cuales quedan
expuestos los horizontes inferiores del suelo y la roca madre (Sousa 1984, Guariguata 1990, Dalling
1994, Myster y Fernández 1995). Por el contrario, en las zonas inferiores el suelo forestal y/o agrí-
cola original permanece intacto bajo una capa de sedimentos de espesor variable acarreada por el
deslizamiento y en la que se incluyen partes rotas de plantas, semillas, materia orgánica y fragmen-
tos de roca procedentes de las zonas altas (Flaccus 1959, Hupp 1983, Guariguata 1990, Walker et
al. 1996). De esta forma,  mientras que las zonas altas son improductivas e inestables, y poseen un
marcado carácter erosivo, las zonas inferiores son productivas, estables, y generalmente sedimen-
tarias (Walker et al. 1996). En la presente tesis se utilizarán los términos "zonas erosivas" y "zonas
deposicionales" para referirse respectivamente a las zonas más inestables e infértiles, y a las zonas
más estables y fértiles de los deslizamientos (Aplet y Vitousek 1994, Francescato et al. 2001). 

Además de la diferenciación a gran escala entre las zonas altas y las inferiores, en muchos desli-
zamientos también pueden distinguirse gradientes del borde al centro en relación con algunos fac-
tores como los contenidos en nutrientes y en materia orgánica, o la disponibilidad de luz (Myster y
Fernández 1995).  Asimismo, en el interior de las zonas erosivas pueden existir "islas de fertilidad"
consistentes en áreas de  reducido tamaño en las que se ha conservado el suelo y/o la vegetación
existentes antes del deslizamiento (Flaccus 1959, Garwood et al. 1979, Hull y Scott 1982, Myster y
Fernández 1995, Walker et al. 1996, Francescato et al. 2001).

La sucesión ecológica en deslizamientos de ladera

La existencia de un amplio rango de hábitats dentro de los deslizamientos hace que la sucesión
ecológica en los mismos tenga características especiales, en comparación con lo que ocurre en las
áreas afectadas por otro tipo de perturbaciones (Miles y Swanson 1986, Dalling y Iremonger 1994,
Myster y Fernández 1995). El proceso sucesional sigue modelos muy diferentes en las distintas
zonas de los deslizamientos (Walker et al. 1996), y la existencia de condiciones específicas o "con-
tingencias" (Pickett y Ostfeld 1995, Wu y Loucks 1995) relacionadas con las características del
medio abiótico y la disponibilidad de propágulos (Hull y Scott 1982, Miles y Swanson 1986, Myster
y Walker 1997), y con la incidencia de perturbaciones y eventos estocásticos (Lundgren 1978,
Larsen y Torres-Sánchez 1995), es muy importante para el desarrollo de los mismos. Por este moti-
vo, los deslizamientos han sido calificados como "sistemas dinámicos de parches" (Pickett y White
1985).
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La sucesión ecológica en deslizamientos de ladera está muy influenciada por el tamaño, la
forma, la orientación y la "composición" de los mismos (Hull y Scott 1982, Miles y Swanson
1986). La "composición" o heterogeneidad ambiental interna de los deslizamientos es especial-
mente importante (Myster y Fernández 1995) y tiene efectos significativos en la cobertura, la
composición específica de la vegetación pionera (Miles y Swanson 1986), y la tasa de revege-
tación. Varios estudios han sugerido que la sucesión ecológica en deslizamientos de ladera
estaba fuertemente dirigida por los gradientes ambientales existentes en los mismos
(Langenheim 1956, Flaccus 1959, Zans 1959). Actualmente se considera que las trayectorias
sucesionales varían de forma notable entre los distintos tipos de sustratos presentes en un des-
lizamiento en función de la estabilidad geomorfológica y la fertilidad (textura, estructura, conte-
nido en agua y nutrientes disponibles para la vegetación) (Walker et al. 1996). 

En las zonas deposicionales la erosión es inexistente y las concentraciones de nutrientes dis-
ponibles en el suelo son elevadas, lo que favorece el establecimiento de propágulos de proce-
dencia externa (Walker y Neris 1993), así como la germinación y el crecimiento tanto de estos
como de las semillas presentes en el suelo original (Walker y Neris 1993, Myster y Sarmiento
1998). Por otra parte, la presencia de fragmentos de plantas procedentes de las zonas altas del
deslizamiento, hace que el rebrote de árboles y arbustos también sea importante (Miles y
Swanson 1986, Guariguata 1990, Walker et al. 1996). Por todo ello, las zonas deposicionales
suelen presentar una mayor riqueza específica y una mayor biomasa que las zonas erosivas
(Nakamura 1984, Guariguata 1990), así como una mayor tasa de revegetación (Hull y Scott
1982, Walker et al. 1996). Por el contrario, las zonas erosivas resultan menos favorables para
la germinación y el establecimiento de propágulos externos (Hupp 1983, Myster 1997, Myster y
Sarmiento 1998) y en ellas tampoco es frecuente el desarrollo del banco de semillas o el rebro-
te a partir de restos vegetales (Guariguata 1990, Walker et al. 1996).  

A pesar de que la existencia de distintas trayectorias de sucesión en un deslizamiento viene
determinada principalmente por la diferenciación a gran escala entre zonas erosivas y deposi-
cionales, también pueden existir zonas de transición entre estas dos (Walker et al. 1996) y dife-
rencias a menor escala dentro de estas grandes unidades (Hupp 1983, Francescato et al. 2001).
La existencia de pequeñas áreas favorables o "sitios seguros" (Harper 1977) en los que la dis-
ponibilidad de recursos es mayor y existe un legado biológico, es muy importante para la recu-
peración de la cubierta vegetal en áreas con sustratos hostiles o que estén lejos de las fuentes
de propágulos (del Moral 1998, 1999, del Moral y Jones 2002). En éstas la germinación y el
establecimiento de propágulos externos se ve favorecida por la amortiguación de los extremos
ambientales, y la fertilidad del suelo incrementa más rápido (Urbanska 1997). En los desliza-
mientos de ladera estas áreas favorables suelen estar constituidas por terrenos de superficie
variable que al estar ligeramente más elevados que las zonas adyacentes han conservado tanto
el suelo como la vegetación original ("islas de vegetación") (Hartshorn 1980, Hupp 1983).
También pueden situarse en concavidades de pequeñas dimensiones en las que se acumulan
sedimentos denominadas "hoyas de acumulación de sedimentos" (Flaccus 1959), "micrositios"
(Hull y Scott 1982, Hupp 1983, Nakamura 1984) o "microhábitats" (Guariguata 1990), en algu-
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nas partes del fondo de los regueros presentes en las zonas erosivas (Lundgren 1978), o en los
cepellones de tierra que se forman alrededor de las raíces de grandes árboles arrancados y las
zonas sombreadas existentes bajo los troncos doblados o caídos (Guariguata 1990). La exis-
tencia de distintos tipos de áreas dependientes de las características del ambiente físico o la
geomorfología ha sido considerada en múltiples estudios sobre sucesión ecológica en desliza-
mientos de ladera (Langenheim 1956, Flaccus 1959, Veblen y Ashton 1978, Miles y Swanson
1986, Beatty 1988, Guariguata 1990, Donoso et al. 1993, Francescato et al. 2001). 

Al ser los deslizamientos de ladera perturbaciones intensas que eliminan el suelo fértil y la vege-
tación de grandes superficies, la disponibilidad de propágulos externos es crucial para la recu-
peración de la cubierta vegetal en los mismos (Melick y Ashton 1991). Esta depende del tama-
ño del deslizamiento (Walker y Neris 1993), pero sobretodo de la existencia de invasores poten-
ciales en las proximidades del mismo, y por tanto, de la composición específica de la vegeta-
ción adyacente (Melick y Ashton 1991, Myster 1993, Walker y Neris 1993). Esta última determi-
na también la posible invasión del deslizamiento por parte de especies capaces de desarrollar
estrategias de reproducción asexual (estolones y rizomas) ("colonización desde el borde")
(Francescato et al. 2001). La importancia de este fenómeno ha sido señalada en varios traba-
jos realizados en deslizamientos de zonas templadas (Hupp 1983, Miles y Swanson 1986,
Francescato et al. 2001).  En trabajos realizados en grupos o "poblaciones" de deslizamientos
se ha tenido en cuenta, además de las características del sitio, la influencia de la vegetación
adyacente en los patrones de sucesión  (Hull y Scott 1982, Miles y Swanson 1986, Guariguata
1990, Myster y Walker 1997).

La incidencia de perturbaciones naturales a menor escala espacial y temporal, y los procesos
de revegetación que se inician a partir de las mismas, son también muy importantes para la
sucesión ecológica en deslizamientos. Así, las zonas erosivas de muchos deslizamientos per-
manecen dominadas por especies pioneras durante largo tiempo debido a alta frecuencia de los
procesos erosivos (Hupp 1983, Miles y Swanson 1986, Walker y del Moral 2003) y a la ocurren-
cia de deslizamientos menores o "deslizamientos retrogresivos" (Varnes 1978, Lundgren 1978,
Nakamura 1984). El efecto de las perturbaciones antrópicas en la sucesión ecológica de desli-
zamientos de ladera ha sido, sin embargo, escasamente citado (Lundgren 1978).  

En relación con la procedencia de las especies que colonizan inicialmente los deslizamientos es
importante señalar que aunque en ocasiones estas forman parte de la flora de las áreas adya-
centes no perturbadas (Shimokawa 1984, Guariguata 1990, Francescato et al. 2001), en la
mayor parte de los casos se trata de especies pioneras de amplia distribución geográfica
(Myster 1993) y propias de las áreas degradadas del ámbito geográfico más general donde se
localiza la perturbación (Lundgren 1978, Whitmore 1984, Garwood 1985, Dalling 1994).
Asimismo, los deslizamientos proporcionan sitios para la germinación y el establecimiento de
especies raras y/o exóticas (Hull y Scott 1982, Restrepo y Vitousek 2001). La mayoría de estas
especies poseen una elevada producción de semillas y son capaces de resistir ante las pertur-
baciones (Scotton y Francescato 1999). Entre las especies leñosas predominan los árboles y
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arbustos demandantes de luz (Shimokawa 1984) y con sistemas radiculares profundos (Mark
1964, Lundren 1978), mientras que entre las especies herbáceas son importantes aquellas que
poseen mecanismos de expansión vegetativa como estolones y rizomas (Lundgren 1978,
Francescato et al. 2001). Algunas de estas especies son capaces de ocupar una gran superfi-
cie en poco tiempo, formando rodales de gran densidad que aunque pueden inhibir la coloniza-
ción de especies leñosas durante la sucesión temprana (Raich y Christensen 1989, Walker
1994), también contribuyen a la rápida estabilización de los sustratos (Hull y Scott 1982)  y a la
mejora de su productividad (Myster y Fernández 1993). 

El bosque tropical seco, un ecosistema poco estudiado y muy amenazado

Normalmente se denomina "bosque tropical seco" a las formaciones vegetales presentes en
áreas tropicales donde el volumen anual de precipitaciones es menor de 1600 mm y tienen lugar
durante un período (estación de lluvias) menor a 7-8 meses (Walsh 1996). Según la clasifica-
ción de "zonas de vida" realizada por Holdridge (1967) los bosques tropicales secos se desarro-
llan en zonas en las que los valores medios anuales de la precipitación y la evapotranspiración
potencial oscilan entre 1000 y 2000 mm, y entre 1 y 2 ml, respectivamente, y en las que la tem-
peratura media anual es inferior a 24 ºC. Los bosques tropicales secos suponen un 42% de los
bosques tropicales (Murphy y Lugo 1986a) se desarrollan en amplias zonas de los continentes
africano y asiático, algunas áreas de Sudamérica y la mayor parte de la costa del Pacífico de
América Central (Fig. 1a). Aunque la distribución mundial de este tipo de ecosistemas  esté con-
dicionada principalmente por factores climáticos (valores de precipitación media anual menores
que en otros ecosistemas tropicales y marcada estacionalidad), la existencia de determinadas
condiciones edáficas y la incidencia de las perturbaciones humanas a escala de paisaje consti-
tuyen importantes factores a tener en cuenta para la presencia de este tipo de formaciones en
muchos lugares del mundo (Bullock et al. 1995). 

Los bosques tropicales secos tienen marcadas diferencias con otros tipos de bosques tropica-
les. En primer lugar, aunque suelen ser menos diversos que los bosques tropicales húmedos
(Hatheway 1952, Dittus 1977, Ewel 1977), su riqueza de especies es muy variable, así, mien-
tras los bosques tropicales secos de la India (Bandhu 1970, Singh y Singh 1991)  y las Antillas
(Murphy y Lugo 1986b, González 1994) son en general relativamente pobres, en América
Central este tipo de formaciones llegan a albergar un elevado número de especies en áreas
relativamente pequeñas (Arriaga y León 1989, Sabogal 1992, Gillespie et al. 2000, Trejo y Dirzo
2002). La biomasa aérea de los bosques tropicales secos es menor que la de otros tipos de bos-
ques tropicales (Murphy y Lugo 1986a), pero estos desarrollan, sin embargo, una gran bioma-
sa subterránea (Kummerov et al. 1990, Castellanos et al. 1991). En los bosques tropicales
secos abundan los árboles y arbustos de pequeño tamaño, y la presencia de árboles grandes
es ocasional, por lo que este tipo de formaciones no poseen estratificación muy marcada
(Swaine et al. 1990, Sabogal 1992). Por otra parte, la arquitectura vegetal y las características
funcionales de las especies que aparecen en el bosque tropical seco son diferentes a las de las
especies propias del bosque tropical húmedo (Ewel 1977, Ewel 1980). El dosel de los bosques
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tropicales secos suele estar dominado por especies deciduas de copa ancha (Osborne 2000),
y en él son escasas las lianas y las epífitas (Archibold 1995). La existencia de estacionalidad en
las precipitaciones provoca que en los bosques tropicales secos los ritmos fenológicos sean
más acompasados que en los bosques húmedos, floreciendo la mayor parte de las especies al
comienzo de la estación de lluvias (Frankie et al. 1974). Por otra parte, debido a la influencia
que desde tiempos remotos han tenido los usos humanos en los bosques tropicales secos de
muchas regiones del mundo, en ellos es frecuente la presencia y a veces la dominancia de
especies con adaptaciones al pastoreo y al fuego tales como espinas o gruesas cortezas (Ewel
1980, Halpern 1989). 

La estructura y la diversidad de los bosques tropicales secos son enormemente variables en
relación con las condiciones edáficas y la incidencia de perturbaciones a distintas escalas (Lugo
et al. 1978, Swaine et al. 1990, Coughenour y Ellis 1993). Las condiciones edáficas como la pro-
fundidad y la textura tienen una enorme influencia en la disponibilidad hídrica del suelo, por lo

13

Introducción general

Figura 1. Áreas con clima Tropical Seco (coloreadas en gris) en el mundo (a) y en América Central (b). En este último
gráfico se muestran los "climodiagramas" (Walter  y Lieth 1960) de dos ciudades nicaragüenses: León, en la región del
Pacífico, y "Greytown" en la costa del Caribe, con clima tropical seco y tropical húmedo respectivamente. En el prime-
ro se distingue la estación seca anual de Noviembre a Abril (señalada con rayas) en la cual las precipitaciones medias
mensuales (línea gruesa) son extremadamente bajas en comparación con las temperaturas medias mensuales (línea
fina). Abreviaturas: PMM = Precipitación media mensual, TMM = Temperatura media mensual.



que determinan la presencia relativa de especies deciduas y siempreverdes dentro de un mismo
bosque (Hatheway 1952, Murphy y Lugo 1986b). Asimismo, al ser facultativo el carácter deci-
duo de muchas especies (Medina 1983), en muchos bosques tropicales secos es frecuente ver
durante la estación seca, como algunas especies que generalmente pierden la hoja, mantienen
la misma en zonas de ribera o en vaguadas donde el nivel freático está más cerca de la super-
ficie y la disponibilidad hídrica es mayor (González 1994). Las condiciones edáficas son también
las responsables de la coexistencia de bosques tropicales secos y bosques tropicales húmedos
(Ewel 1977, Leigh 2004), o de bosques tropicales secos y sabanas (Archibold 1995) en áreas
relativamente cercanas en las que la climatología es similar. Esto último es particularmente
característico de la región del Pacífico de Nicaragua (Taylor 1963, Gillespie et al. 2000). 

Algunos autores como Goldammer (1992) y Bullock et al. (1995) consideran que en el bosque
tropical seco las perturbaciones juegan un papel mucho más importante que las condiciones
edáficas y pueden llegar a ser, tras el clima, el factor más determinante para la riqueza, la bio-
masa y la composición de especies de estos ecosistemas. Perturbaciones humanas como la
expansión de zonas agrícolas, la tala, los incendios o el pastoreo (González 1994) han sido las
responsables de la enorme transformación que han sufrido durante los últimos siglos los bos-
ques tropicales secos de las Antillas (Moreno-Fraginals 1976, Watts 1987, Roth 1999) y de la
región del pacífico de América Central (Daubenmire 1972, Gerhardt y Hytteborn 1992, Gentry
1995, Gillespie et al. 2000). La incidencia de las perturbaciones humanas ha contribuido a la
expansión del bosque tropical seco a expensas del bosque tropical húmedo en las zonas de
contacto entre ambos tipos de formaciones (Ewel 1980). Asimismo, muchas de las áreas actual-
mente ocupadas por sabanas en África y América del Sur tienen el "potencial climático" suficien-
te como para que en ellas se desarrollen bosques tropicales secos, pero esto no ocurre debido
al efecto de los incendios de origen antrópico (Bond et al. 2003, 2005). En la mayor parte de las
regiones donde se encuentran, los bosques tropicales secos han evolucionado de tal manera
bajo el efecto de las perturbaciones humanas, que cuando estas dejan de incidir, o cuando dis-
minuye su frecuencia e intensidad, estos ecosistemas experimentan cambios muy sustanciales
en su composición y estructura (Werneck y Franceschinelli 2004).

Por otra parte, los ecotonos entre los bosques tropicales secos y otros ecosistemas tropicales
no suelen ser abruptos (Bullock et al. 1995). En determinadas regiones es muy frecuente la exis-
tencia de bosques de transición según cambian las condiciones climáticas y/o edáficas (Swaine
et al. 1990), así como la incidencia de las perturbaciones humanas (Ewel 1980, Goldammer
1992). Estas formaciones incluyen especies propias tanto del bosque tropical seco como de
otros ecosistemas, siendo menor en las primeras la presencia de las características estructura-
les y funcionales propias del bosque tropical seco (Goldammer 1992).  

Una característica importante de los bosques tropicales secos es que han sido el ecosistema
preferido para el establecimiento humano en regiones tropicales (Murphy y Lugo 1986a). Una
elevada proporción de estos ecosistemas se sitúan en  áreas como el subcontinente indio, la
península de indochina, el nordeste brasileño, o la región del Pacífico de América Central (Fig.
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1a) que han tenido una dilatada historia de ocupación humana y transformación del ambiente y
que actualmente albergan grandes densidades de población (Bifani 1995). En la mayor parte de
estas regiones, además, los niveles de pobreza son elevados, por lo que los bosques tropica-
les secos soportan una enorme presión de uso (actividades extractivas, pastoreo, fuego, tala)
que los convierte en uno de los ecosistemas más amenazados del mundo (Janzen 1988). Es
interesante señalar, sin embargo, que la creciente degradación, deforestación y fragmentación
de otros ecosistemas tropicales, así como los cambios en las condiciones climáticas de los mis-
mos, tendentes a un menor volumen anual y a una mayor estacionalidad de las precipitaciones,
están provocando la "sabanización" y la expansión de especies asociadas a los bosques tropi-
cales secos en amplias regiones del trópico (Mesquita et al. 2001, Miles et al. 2006). 

Pese al estado de degradación y transformación en el que se encuentran, los bosques tropica-
les secos han recibido muy poca atención por parte de los científicos en comparación con otros
ecosistemas tropicales (Janzen 1988, Gerhardt y Hytteborn 1992). En este tipo de ecosistemas
son relativamente escasos los estudios sobre sucesión ecológica primaria o secundaria
(Sánchez-Azofeifa et al. 2005), y entre estos, los que versan sobre la recuperación de la cubier-
ta vegetal en deslizamientos de ladera (Lundgren 1978).

Objetivos

Objetivo general y justificación del estudio

El objetivo general de la presente tesis doctoral es estudiar el proceso de sucesión ecológica
temprana en un deslizamiento de ladera de gran tamaño situado en un área intensamente
humanizada del trópico seco (Volcán Casita, Nicaragua), y determinar el efecto de la heteroge-
neidad abiótica, el contexto paisajístico y la incidencia de perturbaciones y eventos estocásti-
cos, en el mismo. La hipótesis de partida es que debido a sus características, el deslizamiento
del Volcán Casita, va a presentar distintas zonas en función de la estabilidad y la productividad
de los sustratos y el contexto paisajístico, y que en estas van a desarrollarse modelos (trayec-
torias, mecanismos y causas) de sucesión temprana enormemente distintos. 

Se intentó alcanzar este objetivo mediante una aproximación basada en la dinámica de las
comunidades y poblaciones, y se abordó tanto a escala general de ladera o vertiente (conside-
rando el deslizamiento en su conjunto como un "parche" en el paisaje circundante), como a una
escala más detallada, considerando la existencia de "parches" o zonas diferenciadas dentro del
deslizamiento. 

A pesar de que los deslizamientos juegan un importante papel en la estructuración de los eco-
sistemas tropicales de montaña, el estudio de la sucesión en los mismos ha recibido una aten-
ción mucho menor por parte de la comunidad científica que el estudio de la sucesión en áreas
afectadas tras grandes incendios o huracanes, o que la dinámica de claros en bosques tropica-
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les húmedos de zonas bajas (Walker et al. 1996). Por otra parte, el estudio de la sucesión resul-
ta imprescindible para el diseño de medidas de restauración ecológica en deslizamientos, com-
plementarias al desarrollo de programas específicos de prevención de riesgos naturales
(Denniston 1995, Dai et al. 2002). Esto es especialmente importante en áreas montañosas den-
samente pobladas como las situadas en el interior de América Central, donde la vulnerabilidad
de los asentamientos humanos ante este tipo de perturbaciones es elevada (Dai et al. 2002). 

Aunque es conocido que la sucesión ecológica en deslizamientos de ladera es un proceso enor-
memente complejo que depende de las características del sitio, la disponibilidad de propágulos
y el efecto de las perturbaciones y los eventos estocásticos (Myster y Fernández 1995, Walker
et al. 1996, Myster y Walker 1997, Francescato et al. 2001),  pocos estudios, especialmente los
realizados en áreas tropicales (Tabla 1), han considerado el estos factores de forma conjunta y
teniendo en cuenta varias escalas espaciales de análisis. Asimismo, el efecto de estos en los
patrones temporales observables en parcelas permanentes  se ha analizado en escasas oca-
siones (Tabla 1).

La diferenciación de distintas áreas dentro de los deslizamientos ha sido considerada en el plan-
teamiento de varios estudios, pero en la mayor parte de los mismos tan sólo se han tenido en
cuenta las características del ambiente físico (Langhenheim 1956, Flaccus 1959, Veblen y
Ashton 1978, Miles y Swanson 1986, Beatty 1988, Guariguata 1990, Donoso et al. 1993,
Francescato et al. 2001). Para ello, en algunos de estos trabajos se han definido zonas en fun-
ción de la pendiente y la anchura, y de la existencia de micrositios favorables (Miles y Swanson
1986, Guariguata 1990, Francescato et al. 2001). La influencia de la vegetación adyacente ha
centrado el interés de varios trabajos realizados sobre "poblaciones" de deslizamientos de
pequeño tamaño (Hull y Scott 1982, Miles y Swanson 1986, Gecy y Wilson 1990, Guariguata
1990, Myster y Walker 1997), pero no se ha analizado la influencia de la misma en la diferen-
ciación de distintas trayectorias dentro de un gran deslizamiento.  

Por otra parte, la mayoría de los deslizamientos de áreas tropicales en los que se ha estudiado
la sucesión ecológica están situados en zonas protegidas o reservas experimentales en las que
la presencia y la intervención humana son mínimas (Tabla 1), por tanto, son pocos los estudios
que han documentado el papel que las perturbaciones de origen antrópico pueden desempeñar
en este proceso. Uno de estos es el realizado por Lundgren (1978) en el que se comparan las
características de las comunidades vegetales presentes en varios deslizamientos de distintas
edades, situados en una zona de Tanzania con clima tropical seco, densamente poblada y con
una larga historia de intervención humana. 

Por último, es necesario señalar la importancia de seguir realizando estudios en  bosques tro-
picales secos. Es preciso insistir en que estos constituyen uno de los ecosistemas menos cono-
cidos y más amenazados del mundo, y que debido a ello, así como a sus especiales caracte-
rísticas, la investigación se ha convertido en una herramienta imprescindible para definir mode-
los de conservación y gestión adecuados en los mismos (Sanchez-Azofeifa et al. 2005). En
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varios trabajos se ha señalado la necesidad de estudiar la sucesión en deslizamientos de
grandes dimensiones (Francescato et al. 1999) y situados en áreas escasamente estudiadas
y/o fuertemente humanizadas (Lundgren 1978, Guariguata 1990, Walker et al. 1996), como
es el caso del Deslizamiento del Volcán Casita. El trabajo en ambientes humanizados y poco
estudiados es también una de las prioridades de investigación en ecosistemas tropicales
señaladas recientemente por la ATBC ("Association for Tropical Biology and Conservation"
según sus siglas en inglés) (Bawa et al. 2004).

Objetivos específicos 

Los objetivos específicos de esta tesis doctoral fueron:

1. Caracterizar la vegetación del deslizamiento y del bosque adyacente, estudiando los facto-
res ambientales que controlan la distribución de las especies y la presencia de caracteres
fisiológicos en ambos sitios.

2. Analizar los patrones temporales de cambio en riqueza, biomasa, composición específica
y presencia de atributos morfo-funcionales durante la sucesión temprana, estudiando si estos
varían entre las diferentes zonas del deslizamiento según la heterogeneidad abiótica y el con-
texto paisajístico, y determinando las principales causas del cambio.

3. Describir la dinámica poblacional de las principales especies pioneras durante la sucesión
temprana en las diferentes zonas del deslizamiento y examinar la presencia de interacciones
de distinto tipo entre las mismas.

Organización de la tesis doctoral

La presente memoria de tesis doctoral se estructura en nueve capítulos. A la "Introducción"
(Capítulo 1), le sigue una descripción general de la metodología utilizada (Capítulo 2). Los
capítulos del 3 al 7 muestran los resultados relativos a los objetivos específicos de la inves-
tigación. Cada uno de ellos está estructurado en formato de artículo científico y cuenta con
sus correspondientes secciones de "Resumen", "Introducción", "Material y métodos",
"Resultados" y "Discusión". Los capítulos 8 y 9 presentan la discusión y las conclusiones
generales de la tesis. Por último, se incluye un listado de las especies registradas en el des-
lizamiento (Apéndice 1) y en el bosque adyacente (Apéndice 2), un glosario terminológico
castellano-inglés (Apéndice 3), y un listado de los géneros y especies encontrados en el
Volcán Casita y en otros deslizamientos tropicales (Apéndice 4). Los capítulos del 3 al 7
reproducen los contenidos de artículos admitidos, actualmente sometidos a procesos de
revisión en revistas internacionales, o en preparación, por lo que se ha optado por mante-
ner su redacción en inglés. Los capítulos generales (1, 2, 8 y 9) están escritos en castella-
no. Cada capítulo cuenta con su propia sección de referencias. A continuación se describe
el contenido de los capítulos del 3 al 8.

Capítulo 1
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En el Capítulo 3 se realiza un estudio preliminar comparativo entre la vegetación pionera
del deslizamiento y la vegetación presente en el bosque adyacente. Para ello se describen
las comunidades vegetales y se analiza que factores determinan la distribución espacial de
las especies y la abundancia de atributos morfo-funcionales en ambos sitios. También se
comprueba si la similaridad composicional entre las comunidades del bosque y del desliza-
miento es mayor en las zonas más estrechas del deslizamiento o en los lugares del mismo
más cercanos al bosque.

Los Capítulos 4 y 5 analizan el proceso de recuperación de la cubierta vegetal en el des-
lizamiento durante los cuatro primeros años después de la perturbación. El primero de ellos
se centra en las especies presentes en el estrato leñoso. Para ello se estudian los patro-
nes temporales de cambio sucesional en importantes características de las comunidades
vegetales (riqueza, biomasa y composición específica), se determinan las principales cau-
sas o "fuerzas directoras abióticas", y se evalúa el efecto de la heterogeneidad ambiental
en los mismos.

El Capítulo 5 se centra en la dinámica de las especies presentes en el estrato herbáceo
(entre las que se incluyen gramíneas, forbios, helechos y plántulas de especies leñosas).
En él, además de los patrones temporales de cambio en riqueza, biomasa y composición
específica, se estudian los relativos a la abundancia de atributos morfo-funcionales o estra-
tegias de vida en las comunidades vegetales del deslizamiento. 

En el Capítulo 6 se estudia la dinámica poblacional de las principales especies pioneras
del deslizamiento. Para ello se analizan los patrones espaciales de colonización de las mis-
mas diferenciando entre individuos "vivos", germinados y muertos. Se comprueba si el
patrón general cambia en función de las condiciones del sitio y si está determinado por el
de las especies dominantes. También se analiza la existencia de interacciones intra- e inter-
específicas en las distintas zonas del deslizamiento.

El Capítulo 7 se centra en las interacciones entre los individuos de una población de Trema
micrantha [(L.) Blume, Ulmaceae], la especie pionera más abundante en el deslizamiento.
Para ello se analiza la existencia de doseles estratificados, así como el desarrollo de pro-
cesos de autoaclareo y de respuestas plásticas a la competencia por la luz, durante los dos
últimos años del período de estudio.

En el Capítulo 8 se realiza una discusión conjunta de los resultados obtenidos en los capí-
tulos del 3 al 7, integrando todos ellos en un modelo general de sucesión. Tras esta discu-
sión general se exponen una serie de consideraciones adicionales no comentadas en los
distintos capítulos pero que complementan el contenido de los mismos y tienen una espe-
cial relevancia para el conjunto de la tesis.

Introducción general
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Principales aportaciones

Los resultados de esta tesis contribuyen al conocimiento de los patrones temporales y las cau-
sas del cambio sucesional en deslizamientos de gran tamaño situados en áreas humanizadas
con clima trópical seco y permiten profundizar en el entendimiento del efecto de la heterogenei-
dad ambiental  y las perturbaciones en el proceso de sucesión. Asimismo, constituyen la base
para la realización de futuras investigaciones sobre las principales causas y mecanismos del
proceso de sucesión en este tipo de deslizamientos, y el papel que estos juegan en la estructu-
ración de las comunidades vegetales de los bosques tropicales secos.

Características del área de estudio

En esta tesis se ha estudiado la sucesión ecológica temprana en un deslizamiento muy distinto
a otros en los que se han realizado trabajos similares, especialmente en áreas tropicales.
Debido a sus enormes dimensiones, el deslizamiento del Volcán Casita tiene una considerable
heterogeneidad interna y está rodeado por diferentes tipos de ecosistemas. Por otra parte, se
sitúa en un área fuertemente humanizada cuyos ecosistemas están enormemente amenazados
y son muy poco conocidos. 

Sucesión y heterogeneidad

A diferencia de otros estudios sobre la sucesión ecológica en deslizamientos de ladera, en la
presente tesis se ha considerado la heterogeneidad ambiental ya en el propio planteamiento del
trabajo. Esta se ha definido, además, teniendo en cuenta no sólo las características del ambien-
te físico interno (estabilidad y fertilidad de los sustratos), sino también el contexto ecológico
externo de las diferentes zonas del deslizamiento, que determina la disponibilidad de propágu-
los y la incidencia de las perturbaciones.

El deslizamiento y el bosque adyacente

Según los resultados del estudio comparativo de la vegetación presente en el deslizamiento y
en el bosque adyacente al mismo, realizado en el capítulo 3, la distribución espacial de la vege-
tación está influenciada por factores muy distintos en ambos sitios, y la influencia del bosque
adyacente en la colonización del deslizamiento depende de la estabilidad y la productividad de
los sustratos. Este trabajo posee una gran originalidad y es muy relevante para el conocimien-
to de la dinámica y la estructura de los bosques tropicales secos de la región del Pacífico de
América Central.

Patrones y causas de sucesión

Los resultados de la presente tesis doctoral sugieren que, en deslizamientos de gran tamaño
situados en áreas humanizadas del trópico seco, la heterogeneidad ambiental juega un papel

Capítulo 1
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muy importante en el desarrollo de distintos modelos de sucesión temprana (Capítulos 4 y 5). Los
patrones de sucesión en riqueza, biomasa, composición de especies y abundancia de atributos
morfo-funcionales, varían enormemente según la estabilidad y la fertilidad de los sustratos, y el con-
texto ecológico externo de las distintas zonas del deslizamiento. El contenido en nutrientes y la inci-
dencia de perturbaciones de origen antrópico constituyen las principales causas del cambio sucesio-
nal. 

Patrones espaciales de colonización y "funciones de densidad" 

Es importante señalar también que la presente tesis incluye uno de los primeros trabajos en los que
se han analizado los patrones espaciales de colonización de las principales especies pioneras en una
área recientemente abierta tras una perturbación a gran escala, así como la evolución de los mismos
en el tiempo (Capítulo 6). Para ello se han empleado técnicas de análisis espacial conocidas como
"funciones de densidad". Una de estas aporta resultados interesantes para analizar patrones espa-
ciales en comunidades vegetales pioneras de carácter predominantemente arbustivo.

Competencia intra-específica en Trema micrantha 

Aunque se han desarrollado bastantes estudios sobre las características que hacen de Trema
micrantha una especie típicamente colonizadora de áreas degradadas situadas en zonas tropicales,
los trabajos sobre las interacciones de esta especie con otras o entre los individuos de la misma son
escasos. Los resultados del Capítulo 7 son muy relevantes al respecto.

Estos resultados corroboran los de otros trabajos en los que se ha destacado la importancia de la
heterogeneidad ambiental en grandes deslizamientos de ladera (Francescato et al. 2001) y otras
áreas perturbadas ( Chapin III et al. 1994, Titus y del Moral 1998, del Moral 1999, Wiegleb y Felinks
2001, del Moral y Jones 2002). También apoyan las ideas de Lundgren (1978) acerca del papel del
medio abiótico y las perturbaciones inducidas por los usos humanos en la colonización inicial de des-
lizamientos situados en zonas humanizadas del trópico seco, y las ideas de estudios recientes en los
cuales se enfatiza la importancia de las interacciones entre los deslizamientos de ladera y otras per-
turbaciones (Restrepo y Álvarez 2006). Nuestro trabajo, sin embargo, considera todos estos aspec-
tos de forma conjunta y a varias escalas de análisis, en relación con los postulados del nuevo para-
digma sobre la sucesión ecológica (Pickett y Ostfeld 1995) y la teoría de la dinámica jerárquica de
parches (Wu y Loucks 1995). 
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