Capitulo 1

Introduccién general

La presente memoria de tesis doctoral aborda el estudio de la sucesion ecoldgica temprana en
un deslizamiento de gran tamafo que se sitla en un area intensamente humanizada del tropi-
co seco. En ella se analiza si este proceso estd determinado por la heterogeneidad abibtica
espacial y por el contexto paisajistico.

En este capitulo se definen una serie de conceptos sobre la sucesion ecoldgica que se han teni-
do en cuenta en la tesis. Posteriormente se hace una revision sobre las principales ideas acer-
ca de la naturaleza del cambio sucesional y los estudios que han tratado la sucesion ecoldgica
en deslizamientos de ladera, y se comentan las principales caracteristicas de los bosques tro-
picales secos. Por ultimo, se sefialan los objetivos generales y especificos de la tesis justifican-
dose la importancia de la misma, y se realiza una breve descripcion del contenido de los distin-
tos capitulos, asi como una sintesis de las principales aportaciones.

Marco tedrico y antecedentes
Revision de conceptos sobre sucesion ecoldgica
Sucesion ecolégica en comunidades vegetales

La sucesion ecologica puede definirse como el cambio de las comunidades en composicion y
estructura a lo largo del tiempo (Pickett y McDonnell 1989, Pickett y Cadenasso 2006). La suce-
sién ha sido uno de los conceptos mas importantes en el desarrollo de la ecologia como cien-
cia, su estudio abarca una enorme multiplicidad de procesos y tiene un gran potencial para el
desarrollo de programas de gestion, conservacion y restauracion de ecosistemas (Finegan
1984, Mclintosh 1999, Wali 1999). La mayoria de los estudios sobre la sucesion ecoldgica 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 sucesién ecoldgica en comunida-
des vegetales con la "dinamica de la vegetaciéon". Este ultimo término hace referencia a un
amplio conjunto de procesos que tienen lugar a diferentes escalas espaciales y temporales,
entre los cuales se encuentra la sucesion (Glenn-Lewin y Van der Maarel 1992, Van der Maarel
1996).

Sucesion primaria y sucesién secundaria

La sucesion ecolégica puede tener lugar en sustratos edaficos con una historia previa de uso o
que han mantenido comunidades vegetales anteriormente de forma que el "legado biolégico"
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de las mismas tras la perturbacion es importante (Sucesién secundaria). También puede ocurrir
en sustratos totalmente nuevos que no han mantenido comunidades vegetales anteriormente y
en los que el "legado bioldgico" es inexistente (Sucesién primaria). A lo largo del siglo XX los
estudios de sucesion secundaria han sido predominantes respecto a los de sucesion primaria y
sus resultados han condicionado en gran medida muchos de los planteamientos de la teoria
sucesional (Drury y Nisbet 1973, Mclntosh 1980, Finegan 1984, Walker y del Moral 2003). Sin
embargo, la realizacion de trabajos sobre sucesion ecoldgica en sustratos recién expuestos ha
experimentado un auge creciente durante las ultimas décadas (Walker y del Moral 2003). Por
otra parte, aunque la distinciéon entre sucesién primaria y secundaria es conceptualmente clara,
a menudo ambas son dificiles de diferenciar sobre el terreno y suelen aparecer situaciones inter-
medias (Van Andel et al. 1993), por lo que algunos autores afirman que mas 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).

Sucesion temprana o "colonizacion inicial”

Los términos "sucesion temprana" o "colonizacion inicial" hacen referencia a las primeras eta-
pas del proceso sucesional (Rebele 1992). Las condiciones existentes en un lugar determinado
durante la sucesion temprana resultan cruciales para el establecimiento y la germinaciéon de
semillas (especialmente en sustratos recién expuestos) e influyen de forma decisiva en las
transformaciones que tendran 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 composicion especifica de las comunidades son
especialmente rapidos y marcados durante la sucesion temprana (Margalef 1968, Odum 1969,
Glenn-Lewin et al. 1992).

Trayectorias, causas, mecanismos y modelos de sucesion

Desde sus inicios, el estudio de la sucesién ecolégica se ha caracterizado por el desarrollo de
una abundante terminologia, lo que ha dado pié a notables confusiones y a la necesidad de un
esfuerzo constante de aclaracion de conceptos (Mclntosh 1980, 1999). En 1987, Pickett y cola-
boradores disefiaron un esquema conceptual segun el cual se denomina "trayectoria" a los
patrones temporales de cambio sucesional, "mecanismo" a las interacciones que contribuyen
dicho cambio, y "modelo" a la construccién conceptual empleada para explicar las trayectorias
sucesionales sefialando los mecanismos que actuan en las diferentes etapas de las mismas
(Pickett et al. 1987b). Una aportacion 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 bidticas (los mecanismos de Pickett y colabora-
dores) o a factores abioticos (Ej. disponibilidad de agua y nutrientes, temperaturas extremas,
erosién hidrica). Estas ultimas también se denominan "causas" (Van Andel et al. 1993). En la
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presente tesis se utilizara tanto el esquema conceptual de Pickett et al. (1987b) como el
concepto de "fuerzas directoras" de la sucesion. Los términos "patréon" y "tendencia" suce-
sional van a ser empleados indistintamente para hacer referencia a cambios mas genera-
les 0 menos significativos respecto al tiempo.

Especies pioneras

Los conceptos de "especie pionera" y "serial" y "tardia" fueron creados a principios del
pasado siglo para hacer referencia a las especies dominantes en las etapas iniciales, inter-
medias y finales de la sucesion, respectivamente (Clements 1916), y han sido muy utiliza-
dos. En este trabajo tan sélo se utilizara el término "especies pioneras" para designar a
todas las especies que aparezcan en el deslizamiento durante el periodo de estudio, dife-
renciandose, entre las que sean propias de areas 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 ecdélogos, el término "comunidad vegetal"
ha sufrido importantes cambios durante las ultimas décadas. Tradicionalmente, hacia refe-
rencia a un conjunto de especies que constituia una unidad relativamente discreta, integra-
da y repetible en los ecosistemas, pero actualmente se usa mas para denominar a aquellos
conjuntos de especies que coexisten e interaccionan entre si 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-
lizara el término "comunidad vegetal", pero teniendo en cuenta el caracter espacialmente
continuo y predominantemente local de las mismas.

Hacia un nuevo paradigma sobre la sucesién ecolégica
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 detras de muchas practicas agrarias y ganaderas tradicio-
nales subyace un profundo conocimiento acerca del proceso de sucesion ecoldgica (Walker
y del Moral 2003). Las referencias a este ultimo son abundantes, también, en multitud de
textos histéricos desde la antigledad clasica a la edad contemporanea, sin embargo, los
primeros estudios cientificos sobre este tema y el desarrollo del propio concepto de "suce-
sién ecoldgica" no aparecieron hasta el siglo XIX (ver referencias en Clements, 1928).
Desde entonces, la comunidad cientifica ha asistido a un largo y profundo debate acerca
de la naturaleza del proceso de sucesién y los factores que lo explican (Mclntosh 1980,
1999, McCook 1994).
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La primera perspectiva tedrica sobre la sucesion se conoce como "visién holistica" y fue des-
arrollada por Clements (1916, 1928, 1936). Esta consideraba a las comunidades vegetales
como entidades en si mismas, discretas e integradas, cuyas caracteristicas iban mas alla de los
individuos que las componian, y la sucesion como un proceso determinista. Aunque las comu-
nidades presentes en las etapas iniciales del proceso fueran diferentes segun las condiciones
del medio fisico, la vegetacion existente en las etapas finales era predecible y dependia de un
proceso creciente de auto-organizacién, constituyendo una comunidad en equilibrio cuya com-
posicion, estructura y organizacion, totalmente estables, venian determinadas por las caracte-
risticas del clima local, el "climax climatico" (White 1979).

Los conceptos de la "visidn holistica" han permanecido en los libros de texto de ecologia y han
condicionado los estudios de sucesion durante décadas (Mclntosh 1980). Asimismo estos sub-
yacen en las ideas de algunos ecélogos modernos como Margalef (1968), que considera la
sucesién como un proceso de creciente autoorganizacion, control del ambiente y acumulacién
de energia e informacion en las comunidades, y en el esquema de regularidades observables a
lo largo de la sucesion sintetizado por Odum (1969). Sin embargo, en muchos estudios de
campo sobre la sucesion ecoldgica publicados a finales del siglo XIX y principios del XX ya se
percibia un enfoque menos determinista sobre el proceso (ver referencias en Barbour et al.
1999), y la primera critica a la vision holistica de la sucesién fue desarrollada por Gleason (1917,
1926) a los pocos afios de la publicacion del primer trabajo de Clements. Segun la vision "indi-
vidualista" o "reduccionista" de Gleason, las comunidades vegetales eran sistemas complejos y
dinamicos, enormemente variables en el tiempo y en el espacio en funcién 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 podian ser consideradas unidades discretas e integradas sino conti-
nuas y compuestas de especies con similares requerimientos que aparecian juntas de forma
estocastica.

En otro trabajo, Watt (1947) definié la "sucesion" como un proceso dinamico a escala de comu-
nidades vegetales, y el "climax" como un estadio ideal de estas ultimas relacionado con su esta-
bilidad composicional a escala de paisaje. En contraposicién con la teoria clementsiana o
("Composicion floristica por relevos" o "Relay floristics"), Egler (1954), desarrollé una nueva teo-
ria sucesional que llamé "Modelo sucesional de la composicion floristica inicial" ("Initial floris-
tics"). Segun esta, la colonizacion del espacio abierto tras una perturbacién era un fenémeno
azaroso muy dependiente de la disponibilidad de propagulos en las areas adyacentes no per-
turbadas, y la sucesion venia dada no por la sustitucion de unas comunidades por otras, sino
por los cambios sucesivos en la dominancia de las especies en funcidn de sus diferentes lon-
gevidades y de los procesos de competicion.

A partir de este momento la vision "individualista" fue ganando apoyo en muiltiples trabajos
(McIntosh 1980), especialmente en aquellos sobre dinamica de poblaciones y procesos esto-
casticos de reemplazamiento individual "planta-por-planta" (Horn 1974, 1975, van Hulst 1979),
que consideraban la sucesién como un proceso de competencia entre individuos y la comuni-
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dad como un mero conjunto de especies coexistentes segin determinadas "reglas de com-
binacion" (Diamond 1975). Connell y Slatyer (1977), sin embargo, retomaron algunos de los
preceptos de la "vision holistica" para establecer que la sucesidn venia determinada por tres
"modelos" (Facilitacién, Tolerancia e Inhibicion), segun la modificacion del ambiente inicial
llevada a cabo por las especies pioneras y su efecto en el reclutamiento posterior de las
especies tardias. Otra aproximacion 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 sucesidon como un proceso poblacional dependiente de las caracteristicas de las espe-
cies. Las ideas de Grime (1979) sobre los cambios en la dominancia de las especies en fun-
cion de la disponibilidad de recursos existente en las distintas etapas de la sucesion fueron
especialmente importantes.

A finales de los afnos 70 y principios de los 80 el cambio en la visiéon de los ecélogos sobre
el proceso de sucesion era ya sustancial (Barbour et al. 1999, Terradas 2001). Sin embargo,
a pesar de que el paradigma clementsiano habia sido definitivamente abandonado, no se
habia formulado ningun otro que lo sustituyera (McIntosh 1980, Pickett y McDonnell 1989,
Mclintosh 1999), y se planteaba la necesidad de una nueva teoria sucesional mas alla de las
visiones holistica y reduccionista asi como de un "esquema explicatorio" de la sucesion (o
de la dinamica 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 desarrollé un "esquema explicatorio” de la sucesiéon que ha sido
ampliamente aceptado con posterioridad (Pickett et al. 1987b) y tres trabajos sentaron las
bases de una nueva formalizacién de la teoria sucesional (Pickett et al. 1987a, Kolasa y
Pickett 1989, Pickett y McDonnell 1989). Estos partian de algunas ideas ya plenamente
aceptadas como el caracter continuo y heterogéneo de las comunidades vegetales, la con-
sideracion de la sucesion como un proceso determinado por la dinamica de poblaciones y
enormemente variable segun las condiciones del sitio, y la importancia de las caracteristicas
de las especies. Sin embargo, frente al "fundamentalismo reduccionista" (Finegan 1984)
segun el cual la competencia y las interacciones bibticas eran el principal mecanismo de la
sucesion, estos autores reconocian que las fuerzas directoras de los procesos sucesionales
eran multiples, complejas, y actuaban a distintas escalas (Brand y Parker 1995).

El "nuevo paradigma” y la "teoria de la dinamica jerarquica de parches"”

Desde finales de los ochenta se ha producido un importante cambio de paradigma en la
vision de los ecdlogos acerca de la naturaleza del cambio en los ecosistemas (Mclntosh
1999, Simpson 2002, Pickett y Cadenasso 2006). Mientras algunos autores hablan de un
"nuevo paradigma" sobre la sucesion (Pickett y Ostfeld 1995) que se ha intentado formalizar
en teorias mas generales (Wu y Loucks 1995), otros proponen incluso el abandono de la
sucesién como base cientifica de la restauracion ecolégica (Simpson 2002).
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El paradigma clasico (la teoria clementsiana), considera a los ecosistemas como entes cerra-
dos, autorregulados y con un unico estado de equilibrio que se alcanza mediante una dinamica
determinista. Asimismo, las perturbaciones son consideradas como eventos raros y ajenos a la
dinamica de los mismos. Segun el "nuevo paradigma", sin embargo, los ecosistemas son entes
abiertos cuya regulacion 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 lineas definidas, estan afectados por un conjunto de pertur-
baciones que constituyen un componente natural de su dindmica 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, ademas de no tener ni una trayectoria ni
un final definido, esta controlado por "contingencias" o condiciones locales como la historia
especifica de las localidades, la disponibilidad de semillas y propagulos, o el efecto de la herbi-
voria, la depredacion, y las enfermedades (Pickett y Ostfeld 1995). El clima y las caracteristicas
del medio abidtico no definen un ecosistema sino que establecen fronteras entre posibilidades
y dentro de estas, los factores dependientes del contexto paisajistico como la disponibilidad de
semillas y propagulos en las areas cercanas, y la incidencia de las perturbaciones, son los que
determinan finalmente la dinamica de los ecosistemas y definen los mismos (Simpson 2002). La
creciente importancia que se esta dando a las perturbaciones y a los eventos estocasticos en
ecologia indica un alejamiento definitivo de las doctrinas clasicas de equilibrio y homogeneidad
(Terradas 2001).

La teoria de la "dindmica jerarquica 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 formalizacion teérica de buena parte
de las ideas sintetizadas en los mismos. Esta teoria 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 multiple
(Holling 1973, 1992), unificando las mismas. Sintetiza las teorias de la "dinamica de parches"
(Levin 1992, Wiens et al. 1993, Wu y Levin 1994) vy la "jerarquia" (O'Neill et al. 1986, O Neill
1995), y considera los conceptos de heterogeneidad y escala (Wu y Loucks 1995). Por ultimo,
también constituyen importantes bases conceptuales de la "teoria de la dinamica jerarquica de
parches" el esquema explicatorio de Pickett et al. (1987a, b) sobre la "jerarquia de causas" de
la sucesion ecoldgica y las ideas de Holling (1992) acerca de los procesos que actdan en los
diferentes "niveles encajados" de los ecosistemas controlando la dinamica de estos.

La teoria de la “dinamica jerarquica de parches” tiene cinco elementos principales (Wu y Loucks
1995):

- Los sistemas ecoldgicos estan constituidos por mosaicos de parches a diferentes escalas
(jerarquias encajadas y discontinuas de mosaicos de parches). Los parches difieren en su tama-
fo, 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 jerarquias de mosaicos de parches en un sistema dado se debe fundamentalmente a
las diferencias existentes en la escala espacial (extension) y temporal (frecuencia) de las per-
turbaciones que actuan sobre el mismo.

- La dinamica de los sistemas ecoldgicos viene determinada por la dinamica de los parches
que los componen a diferentes escalas o "niveles". Se denomina "nivel focal" de un proceso o
fendmeno a la escala a la que dicho proceso tiene lugar dentro de la jerarquia 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 segun aumenta el
nuamero de niveles aumenta el nimero de interconexiones. Las consecuencias y el significado
de los procesos que operan en el nivel focal sélo 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 patrén observable a dicha escala. Las caracteristicas del patron espacial que
presenta un sistema determinado dependen de la escala (O'Neill et al. 1991, Levin 1992).

- Los sistemas ecoldgicos estan frecuentemente en condiciones de no-equilibrio y su dinami-
ca depende de las perturbaciones y eventos estocasticos que los afectan. El efecto de dichos
procesos, sin embargo, depende en gran parte de la escala temporal y espacial de analisis y
observacion (Turner et al. 1993), lo que sugiere que la mayor parte de los mismos pueden ser
considerados como perturbaciones o eventos estocasticos a una escala determinada pero no
a escalas mayores en las que las condiciones del sistema permaneceran en un estado de
"casi-equilibrio" o "metaestabilidad" (O'Neill et al. 1989). A diferencia de la "estabilidad estati-
ca" implicita en la teoria clementsiana, la "metaestabilidad" que sugiere la teoria de la dinami-
ca jerarquica de parches no se considera el estado mas frecuente en el que se encuentran los
sistemas ecoldgicos, y no depende de la autorregulacién de los mismos, sino de la escala.

Frente a las visiones "holistica" y "reduccionista", el analisis del proceso sucesional desde la
perspectiva del nuevo paradigma y la dindmica jerarquica de parches enfatiza mas que evita
la importancia de la heterogeneidad, las perturbaciones y las multiples escalas espaciotempo-
rales de observacion y analisis (Wu y Loucks 1995). De esta forma, en la actualidad se consi-
dera la sucesion ecoldgica como un proceso altamente dependiente de las "contingencias" o
condiciones especificas presentes en los lugares donde transcurre. Estas definen una serie
restricciones y posibilidades para el proceso (Simpson 2002) y vienen determinadas por las
caracteristicas del medio fisico, la disponibilidad de propagulos y el efecto de los eventos esto-
casticos y las perturbaciones, que no son sélo concebidas como iniciadoras, sino también
como modificadoras del proceso sucesional (Pickett y Ostfeld 1995, Brand y Parker 1997).

Este es el marco tedrico en el que se inscribe la presente tesis doctoral.
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El estudio de la sucesion ecolégica en deslizamientos de ladera
Deslizamientos; definiciéon y causas

Los deslizamientos de ladera son un proceso geomorfolégico caracterizado por la ruptura y el
desplazamiento de una masa de suelo en una ladera (Varnes 1978). Se distinguen dos tipos de
deslizamientos principales segun las caracteristicas de la superficie de ruptura de los mismos:
los “rotacionales” (superficie de ruptura concava) 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 litologias mezcladas (Larsen y Torres-Sanchez
1992, Scotton y Francescato 1999), y entre los fendbmenos que causan los mismos predominan
los eventos de fuerte precipitacion (Crozier 1986, Larsen y Simon 1993, Stern 1995), aunque
también los terremotos (Veblen y Ashton 1978, Garwood et al. 1979, Restrepo y Alvarez 2006)
y algunas actividades humanas como la construccion 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 mayoria de las
areas montafnosas del mundo (Veblen et al. 1992). En muchas de estas zonas el porcentaje ocu-
pado por deslizamientos respecto al area total del paisaje es enormemente elevado (Garwood
1979) y estos influyen de forma determinante en la distribucién 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 montafiosas del tropico debido a que en estas también es
mayor la incidencia de algunos de los fendmenos que los generan como los grandes eventos
de precipitacion o los terremotos (Garwood et al. 1979, Guariguata 1990, Myster 2001a). En los
bosques tropicales de montafia los deslizamientos determinan la estructura general de las
comunidades vegetales y contribuyen a la regeneracién de determinados grupos (guilds) de
especies (Dalling y Tanner 1995). Por ofra parte, redistribuyen una importante proporcion de la
enorme cantidad de biomasa, materia organica 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 perturbacion 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 perturbacion 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 mas extremos y complejos (Sousa 1984, Myster y Fernandez
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 extensién de los mismos
(Lundgren 1978, Myster y Fernandez 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 vegetacion de las zonas que atraviesan en su avance ladera
abajo, transformandose progresivamente en flujos de derrubios y restos variados (Gryta y
Bartolomew 1989, Kull y Magilligan 1994). Asi, los deslizamientos eliminan la mayor parte de la bio-
masa, la materia organica 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 Fernandez 1995). Por el contrario, en las zonas inferiores el suelo forestal y/o agri-
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 organica 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 caracter erosivo, las zonas inferiores son productivas, estables, y generalmente sedimen-
tarias (Walker et al. 1996). En la presente tesis se utilizaran los términos "zonas erosivas" y "zonas
deposicionales" para referirse respectivamente a las zonas mas inestables e infértiles, y a las zonas
mas estables y fértiles de los deslizamientos (Aplet y Vitousek 1994, Francescato et al. 2001).

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

La sucesion ecoldgica en deslizamientos de ladera

La existencia de un amplio rango de habitats dentro de los deslizamientos hace que la sucesién
ecoldgica en los mismos tenga caracteristicas especiales, en comparacion con lo que ocurre en las
areas afectadas por otro tipo de perturbaciones (Miles y Swanson 1986, Dalling y Iremonger 1994,
Myster y Fernandez 1995). El proceso sucesional sigue modelos muy diferentes en las distintas
zonas de los deslizamientos (Walker et al. 1996), y la existencia de condiciones especificas o "con-
tingencias" (Pickett y Ostfeld 1995, Wu y Loucks 1995) relacionadas con las caracteristicas del
medio abidtico y la disponibilidad de propagulos (Hull y Scott 1982, Miles y Swanson 1986, Myster
y Walker 1997), y con la incidencia de perturbaciones y eventos estocasticos (Lundgren 1978,
Larsen y Torres-Sanchez 1995), es muy importante para el desarrollo de los mismos. Por este moti-
vo, los deslizamientos han sido calificados como "sistemas dinamicos de parches" (Pickett y White
1985).
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La sucesion ecolégica en deslizamientos de ladera esta muy influenciada por el tamafio, la
forma, la orientacion y la "composicién" de los mismos (Hull y Scott 1982, Miles y Swanson
1986). La "composicion" o heterogeneidad ambiental interna de los deslizamientos es especial-
mente importante (Myster y Fernandez 1995) y tiene efectos significativos en la cobertura, la
composicion especifica de la vegetacion pionera (Miles y Swanson 1986), y la tasa de revege-
tacion. Varios estudios han sugerido que la sucesion ecoldgica 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 varian de forma notable entre los distintos tipos de sustratos presentes en un des-
lizamiento en funcion de la estabilidad geomorfoldgica y la fertilidad (textura, estructura, conte-
nido en agua y nutrientes disponibles para la vegetacion) (Walker et al. 1996).

En las zonas deposicionales la erosién es inexistente y las concentraciones de nutrientes dis-
ponibles en el suelo son elevadas, lo que favorece el establecimiento de propagulos de proce-
dencia externa (Walker y Neris 1993), asi como la germinacion 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 arboles 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 especifica y una mayor biomasa que las zonas erosivas
(Nakamura 1984, Guariguata 1990), asi como una mayor tasa de revegetacion (Hull y Scott
1982, Walker et al. 1996). Por el contrario, las zonas erosivas resultan menos favorables para
la germinacion y el establecimiento de propagulos 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 sucesiéon en un deslizamiento viene
determinada principalmente por la diferenciaciéon a gran escala entre zonas erosivas y deposi-
cionales, también pueden existir zonas de transicion 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 pequefias areas favorables o "sitios seguros" (Harper 1977) en los que la dis-
ponibilidad de recursos es mayor y existe un legado bioldgico, es muy importante para la recu-
peracion de la cubierta vegetal en areas con sustratos hostiles o que estén lejos de las fuentes
de propagulos (del Moral 1998, 1999, del Moral y Jones 2002). En éstas la germinacion y el
establecimiento de propagulos externos se ve favorecida por la amortiguacion de los extremos
ambientales, y la fertilidad del suelo incrementa mas rapido (Urbanska 1997). En los desliza-
mientos de ladera estas areas favorables suelen estar constituidas por terrenos de superficie
variable que al estar ligeramente mas elevados que las zonas adyacentes han conservado tanto
el suelo como la vegetacion original ("islas de vegetaciéon") (Hartshorn 1980, Hupp 1983).
También pueden situarse en concavidades de pequefas dimensiones en las que se acumulan
sedimentos denominadas "hoyas de acumulacion de sedimentos" (Flaccus 1959), "micrositios"
(Hull'y Scott 1982, Hupp 1983, Nakamura 1984) o "microhabitats" (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 raices de grandes arboles arrancados y las
zonas sombreadas existentes bajo los troncos doblados o caidos (Guariguata 1990). La exis-
tencia de distintos tipos de areas dependientes de las caracteristicas del ambiente fisico o la
geomorfologia ha sido considerada en multiples estudios sobre sucesion ecoldgica 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-
tacion de grandes superficies, la disponibilidad de propagulos externos es crucial para la recu-
peracion de la cubierta vegetal en los mismos (Melick y Ashton 1991). Esta depende del tama-
fo 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 composiciéon especifica de la vegeta-
cion adyacente (Melick y Ashton 1991, Myster 1993, Walker y Neris 1993). Esta ultima determi-
na también la posible invasion del deslizamiento por parte de especies capaces de desarrollar
estrategias de reproduccion asexual (estolones y rizomas) ("colonizacién desde el borde")
(Francescato et al. 2001). La importancia de este fendmeno ha sido sefialada 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, ademas de las caracteristicas del sitio, la influencia de la vegetacién
adyacente en los patrones de sucesion (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 revegetaciéon que se inician a partir de las mismas, son también muy importantes para la
sucesion ecolédgica en deslizamientos. Asi, 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 antropicas en la sucesion ecolégica de desli-
zamientos de ladera ha sido, sin embargo, escasamente citado (Lundgren 1978).

En relacion con la procedencia de las especies que colonizan inicialmente los deslizamientos es
importante sefialar que aunque en ocasiones estas forman parte de la flora de las areas 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 distribucion geogréfica
(Myster 1993) y propias de las areas degradadas del ambito geografico mas general donde se
localiza la perturbacién (Lundgren 1978, Whitmore 1984, Garwood 1985, Dalling 1994).
Asimismo, los deslizamientos proporcionan sitios para la germinacion y el establecimiento de
especies raras y/o exéticas (Hull y Scott 1982, Restrepo y Vitousek 2001). La mayoria de estas
especies poseen una elevada produccion de semillas y son capaces de resistir ante las pertur-
baciones (Scotton y Francescato 1999). Entre las especies lefiosas predominan los arboles y

11



Capitulo 1

arbustos demandantes de luz (Shimokawa 1984) y con sistemas radiculares profundos (Mark
1964, Lundren 1978), mientras que entre las especies herbaceas son importantes aquellas que
poseen mecanismos de expansion 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-
cion de especies lefosas durante la sucesion temprana (Raich y Christensen 1989, Walker
1994), también contribuyen a la rapida estabilizacion de los sustratos (Hull y Scott 1982) y ala
mejora de su productividad (Myster y Fernandez 1993).

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

Normalmente se denomina "bosque tropical seco" a las formaciones vegetales presentes en
areas tropicales donde el volumen anual de precipitaciones es menor de 1600 mm y tienen lugar
durante un periodo (estacion de lluvias) menor a 7-8 meses (Walsh 1996). Segun la clasifica-
cion 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 precipitacion y la evapotranspiracion
potencial oscilan entre 1000 y 2000 mm, y entre 1y 2 ml, respectivamente, y en las que la tem-
peratura media anual es inferior a 24 °C. 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 asiatico, algunas areas de Sudamérica y la mayor parte de la costa del Pacifico de
Ameérica Central (Fig. 1a). Aunque la distribucién mundial de este tipo de ecosistemas esté con-
dicionada principalmente por factores climaticos (valores de precipitacion media anual menores
que en otros ecosistemas tropicales y marcada estacionalidad), la existencia de determinadas
condiciones edaficas 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 humedos
(Hatheway 1952, Dittus 1977, Ewel 1977), su riqueza de especies es muy variable, asi, mien-
tras los bosques tropicales secos de la India (Bandhu 1970, Singh y Singh 1991) vy las Antillas
(Murphy y Lugo 1986b, Gonzalez 1994) son en general relativamente pobres, en América
Central este tipo de formaciones llegan a albergar un elevado nimero de especies en areas
relativamente pequefias (Arriaga y Ledn 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 subterrdanea (Kummerov et al. 1990, Castellanos et al. 1991). En los bosques tropicales
secos abundan los arboles y arbustos de pequefo tamafio, y la presencia de arboles grandes
es ocasional, por lo que este tipo de formaciones no poseen estratificacion muy marcada
(Swaine et al. 1990, Sabogal 1992). Por otra parte, la arquitectura vegetal y las caracteristicas
funcionales de las especies que aparecen en el bosque tropical seco son diferentes a las de las
especies propias del bosque tropical humedo (Ewel 1977, Ewel 1980). El dosel de los bosques
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Figura 1. Areas con clima Tropical Seco (coloreadas en gris) en el mundo (a) y en América Central (b). En este ultimo
grafico se muestran los "climodiagramas" (Walter y Lieth 1960) de dos ciudades nicaraglienses: Leo6n, en la region del
Pacifico, y "Greytown" en la costa del Caribe, con clima tropical seco y tropical humedo respectivamente. En el prime-
ro se distingue la estacién seca anual de Noviembre a Abril (sefialada con rayas) en la cual las precipitaciones medias
mensuales (linea gruesa) son extremadamente bajas en comparacién con las temperaturas medias mensuales (linea
fina). Abreviaturas: PMM = Precipitacion media mensual, TMM = Temperatura media mensual.

tropicales secos suele estar dominado por especies deciduas de copa ancha (Osborne 2000),
y en él son escasas las lianas y las epifitas (Archibold 1995). La existencia de estacionalidad en
las precipitaciones provoca que en los bosques tropicales secos los ritmos fenoldgicos sean
mas acompasados que en los bosques humedos, floreciendo la mayor parte de las especies al
comienzo de la estacion 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
relacion con las condiciones edéficas y la incidencia de perturbaciones a distintas escalas (Lugo
et al. 1978, Swaine et al. 1990, Coughenour y Ellis 1993). Las condiciones edaficas como la pro-
fundidad y la textura tienen una enorme influencia en la disponibilidad hidrica del suelo, por lo
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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 caracter deci-
duo de muchas especies (Medina 1983), en muchos bosques tropicales secos es frecuente ver
durante la estacion seca, como algunas especies que generalmente pierden la hoja, mantienen
la misma en zonas de ribera o en vaguadas donde el nivel freatico esta mas cerca de la super-
ficie y la disponibilidad hidrica es mayor (Gonzélez 1994). Las condiciones edaficas son también
las responsables de la coexistencia de bosques tropicales secos y bosques tropicales humedos
(Ewel 1977, Leigh 2004), o de bosques tropicales secos y sabanas (Archibold 1995) en areas
relativamente cercanas en las que la climatologia es similar. Esto ultimo es particularmente
caracteristico de la region del Pacifico 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 mas importante que las condiciones
edaficas y pueden llegar a ser, tras el clima, el factor mas determinante para la riqueza, la bio-
masa y la composicion de especies de estos ecosistemas. Perturbaciones humanas como la
expansion de zonas agricolas, la tala, los incendios o el pastoreo (Gonzalez 1994) han sido las
responsables de la enorme transformacion que han sufrido durante los ultimos siglos los bos-
ques tropicales secos de las Antillas (Moreno-Fraginals 1976, Watts 1987, Roth 1999) y de la
region del pacifico 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
expansion del bosque tropical seco a expensas del bosque tropical humedo en las zonas de
contacto entre ambos tipos de formaciones (Ewel 1980). Asimismo, muchas de las areas actual-
mente ocupadas por sabanas en Africa y América del Sur tienen el "potencial climatico" suficien-
te como para que en ellas se desarrollen bosques tropicales secos, pero esto no ocurre debido
al efecto de los incendios de origen antropico (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 composicion 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 transicion segin cambian las condiciones climaticas y/o edaficas (Swaine
et al. 1990), asi 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 caracteristicas estructura-
les y funcionales propias del bosque tropical seco (Goldammer 1992).

Una caracteristica 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 proporcion de estos ecosistemas se sitlan en areas como el subcontinente indio, la
peninsula de indochina, el nordeste brasilefio, o la region del Pacifico de América Central (Fig.
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1a) que han tenido una dilatada historia de ocupaciéon humana y transformacién del ambiente y
que actualmente albergan grandes densidades de poblacién (Bifani 1995). En la mayor parte de
estas regiones, ademas, los niveles de pobreza son elevados, por lo que los bosques tropica-
les secos soportan una enorme presion de uso (actividades extractivas, pastoreo, fuego, tala)
que los convierte en uno de los ecosistemas mas amenazados del mundo (Janzen 1988). Es
interesante sefialar, sin embargo, que la creciente degradacién, deforestacioén y fragmentacion
de otros ecosistemas tropicales, asi como los cambios en las condiciones climaticas de los mis-
mos, tendentes a un menor volumen anual y a una mayor estacionalidad de las precipitaciones,
estan provocando la "sabanizacion" y la expansion de especies asociadas a los bosques tropi-
cales secos en amplias regiones del trépico (Mesquita et al. 2001, Miles et al. 2006).

Pese al estado de degradacién y transformacion en el que se encuentran, los bosques tropica-
les secos han recibido muy poca atencion por parte de los cientificos en comparacién con otros
ecosistemas tropicales (Janzen 1988, Gerhardt y Hytteborn 1992). En este tipo de ecosistemas
son relativamente escasos los estudios sobre sucesidn ecoldgica primaria o secundaria
(Sanchez-Azofeifa et al. 2005), y entre estos, los que versan sobre la recuperacion de la cubier-
ta vegetal en deslizamientos de ladera (Lundgren 1978).

Objetivos
Objetivo general y justificacion del estudio

El objetivo general de la presente tesis doctoral es estudiar el proceso de sucesién ecolégica
temprana en un deslizamiento de ladera de gran tamafio situado en un area intensamente
humanizada del tropico seco (Volcan Casita, Nicaragua), y determinar el efecto de la heteroge-
neidad abiodtica, el contexto paisajistico y la incidencia de perturbaciones y eventos estocasti-
cos, en el mismo. La hipdtesis de partida es que debido a sus caracteristicas, el deslizamiento
del Volcan Casita, va a presentar distintas zonas en funcion de la estabilidad y la productividad
de los sustratos y el contexto paisajistico, y que en estas van a desarrollarse modelos (trayec-
torias, mecanismos y causas) de sucesion temprana enormemente distintos.

Se intentd alcanzar este objetivo mediante una aproximacién basada en la dinamica de las
comunidades y poblaciones, y se abordé 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 mas detallada, considerando la existencia de "parches" o zonas diferenciadas dentro del
deslizamiento.

A pesar de que los deslizamientos juegan un importante papel en la estructuracion de los eco-
sistemas tropicales de montana, el estudio de la sucesién en los mismos ha recibido una aten-
cion mucho menor por parte de la comunidad cientifica que el estudio de la sucesion en areas
afectadas tras grandes incendios o huracanes, o que la dinamica de claros en bosques tropica-
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les humedos de zonas bajas (Walker et al. 1996). Por otra parte, el estudio de la sucesién resul-
ta imprescindible para el disefio de medidas de restauracion ecoldgica en deslizamientos, com-
plementarias al desarrollo de programas especificos de prevencion de riesgos naturales
(Denniston 1995, Dai et al. 2002). Esto es especialmente importante en areas montafiosas 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 sucesion ecoldgica en deslizamientos de ladera es un proceso enor-
memente complejo que depende de las caracteristicas del sitio, la disponibilidad de propagulos
y el efecto de las perturbaciones y los eventos estocasticos (Myster y Fernandez 1995, Walker
et al. 1996, Myster y Walker 1997, Francescato ef al. 2001), pocos estudios, especialmente los
realizados en areas tropicales (Tabla 1), han considerado el estos factores de forma conjunta y
teniendo en cuenta varias escalas espaciales de analisis. Asimismo, el efecto de estos en los
patrones temporales observables en parcelas permanentes se ha analizado en escasas oca-
siones (Tabla 1).

La diferenciacion de distintas areas dentro de los deslizamientos ha sido considerada en el plan-
teamiento de varios estudios, pero en la mayor parte de los mismos tan sélo se han tenido en
cuenta las caracteristicas del ambiente fisico (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-
cion 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 vegetacion adyacente ha
centrado el interés de varios trabajos realizados sobre "poblaciones" de deslizamientos de
pequeino tamafio (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-
ciacion de distintas trayectorias dentro de un gran deslizamiento.

Por otra parte, la mayoria de los deslizamientos de areas tropicales en los que se ha estudiado
la sucesion ecolégica estan situados en zonas protegidas o reservas experimentales en las que
la presencia y la intervencién humana son minimas (Tabla 1), por tanto, son pocos los estudios
que han documentado el papel que las perturbaciones de origen antrépico pueden desempefiar
en este proceso. Uno de estos es el realizado por Lundgren (1978) en el que se comparan las
caracteristicas 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 intervencion humana.

Por ultimo, es necesario sefialar 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 mas amenazados del mundo, y que debido a ello, asi como a sus especiales caracte-
risticas, la investigacion se ha convertido en una herramienta imprescindible para definir mode-
los de conservacion y gestiéon adecuados en los mismos (Sanchez-Azofeifa et al. 2005). En

16



Introduccion general

"SojusIWeZ||Sap SO| Bp BldIdNS €| PO} = S} ‘|BjuswuBdx] = dx3 ‘sejusuewlad sejeoled = dd ‘elousndasouoi] = s (, w) sejeoled se| ap siladns = dns

‘sejooued ap osswnu = du ‘sasebn| ap osswnu = |u ‘023s |eoidos) anbsog = S1g ‘opawiny |

eoidos) anbsog = H1 g ‘ouejuowsald |eaidosygns opawny anbsog = 4SHY ‘Se/njeinaiqy

‘ugioejaban e| ap ediweulp A sojusiweziisap ap uswiboy [BENES) 9002 za1eAly A odasisey SOLBA [elua) esuswy
‘ojens [ap seaiwinb- o2isly sepepaldoud se| A seroadse )
ap uoiiso dwod e| ‘ezanbu | Ua [EUOISBONS OIqUIED Bp Sauolied (s) gL :sD 8/61 uaibpun slg (ewuezue] ) eyab\ [op ajleA
‘uoioejaban
e| A se||iwas ap 0oueq |9 us sajuasald seloadsa se| aiud ugeledwo) (1) ¥g ‘2 :dx3 866 Ojusiules % Ja)sAN dSHg (4openo3) eunandinbepy
‘eoyloadsa ugloisodwos A ezenbu ua [euoIsadNs olqued 9p Sauoled (01) Z61 ‘9l :dd 1661 Jayep A 101sAN
‘oopsifesied
0JX3JU09 [9p UQIdUN) US SOjusiWezZl|sap ud essuold ugoeaban 28 :dx3 1661 e 1o Jo1sAN
*e0160]009 UQISaINS Bp $8|en}dasuod So| SPOJ "UQISIADY |elauas) 9661 /e Jo JaMem
*soyos|ay Jod sopeulwop
sojua|Wez||sap ap ugloejaban e| A ojans |@ us obany |ap 0}09)3 (52‘'0) 0z ‘s :dx3 G661 eypuog A Jayepn
'sesous| sal0adss ap
ojuaIWIoB|gEe)Sa |9 A ugloeulwuab | us saiopedal) soyos|ay so | ap 00943 (52‘'0) 0z ‘g :dx3 Y661 J9MeM
‘sojuslwez||sep
sop ap [e}eban UQIDEZIUOJ0D Bl US SojelUBIquE Sajualpeld so| ap 0399} (01) 2 ‘z :dx3 €661 zapueula A JaysAp
*SOJUSIWEZI|SSP SOP SJ)US SB||IWSS S PEPI|IGEIA B| A BIAN|| B| US UQIOBLEA Z:dx3 €661 SUON A Ja¥lep
‘ojans |ap seolwinb- ooisyy sapepaidoud
se| A ugioejaban | us soiquied A sojuajweziisap ap uswiboy (,00% ‘s)) 0Z ‘0Z SO 0661 eyenbuens dsHa ( ooy opang) ojinbn
‘esewolq ap
nquisip e| A [e}oban BINUagod B 81GOS SOjUS|WE ZI|SBp SO| 8p 030943
*S9JUBLINU BP SAJEI|0} SBUOIDEIUSDUOD Se| A BSBWOIq B| US Soique) (00g) 21 ‘21 :dx3 €00z /e jo odansay
‘seAljeu
saj0adsa ap ojuajwen|oal |8 A 0jusIwIda8Id |8 81gOSs Seonoxa sejueld (1emen)
se| op 0)09)3 "sa10adsa ap ugIsodwod e| A pep ISISAIP B| U soique) (oog) 21 ‘2L :sD 1002 Yosnoy A odansay dSHg S|OUIN 9p sejsal)
eauing eaanN
dSHg (eweued)
‘ugloejaban e| ap eolweulp A sojusiwez|isap ap uswiboy |elauag) 6.6l /e }o poomies) H19 ogeAeno |ap epeuasul
(eweued)
‘sesauold sa10adsa ap 0 JusiwioaId A peplieHo ) :dx3 G861 poomies Hl9 ogeAeno |ap epeuasuly
‘sepejuedsuel)
SeAljeu sa10adsa ap OJusIWINS|qE)SS [ Uejosje anb saiojoe G :dx3 G661 Jauue] A Buieg
‘sajuauNu ap
S8JEI|0} SBUOIBIUSOU0D Se| A uoIoISOdWod B| ‘Binjonl} S8 e U UgloeUe (1) €9l ‘2:sD 661 Bulleq dSHg (eorewer) suieyunow anjg
"SE||IWSS 9p 0ouUeq [ Us UgIoeulwIsh (oary ouand) ojinbnT
e| A sapepauwusjua ap elouapioul B| ‘ugioepaldap el Us UQIOBLEA (s}) g9 ‘7 :dx3 1661 JoysAN dsHa A (eory B1S0D) 9pIdAsUO
‘Se||iwas ap elANn|| e] A ooueq |9 us |eloedss peplauabolsiay e| ap 0}09)3 (g1) 9¢ ‘z :dx3 €661 J19ISAN dSHa (eory B}S0D) SpISABIUO
(dns) du ‘ju (oue A sepojny)  ewsaysisodd
olpnjsa |ap |ediound oanalqQ olpnjsa ap odi} solpnjs3 ap odi} uoIoeZI|E207]

17

‘leuoibal ejeasa e sojuaiwez||sap uawibal |9 81q0S O UQISIASI ap sajesauab sojndjue so| A ‘ugioeziu
-0]09 &| 0 e0160|008 UQISBONS | Bp 0}8J0U0D 0}0adsE UN 81q0S SOpeJIUdD sajejuswiiadxs soleqel) so| ‘sejuauewlad sejeoled se| ¢ ,odwai-oloedss UQION}ISNS
ap solpn}se, O ,SEIDUaNJ9S0UO0ID, SB| ‘0lpn)sa ap sodi} 04)end OpeJapISUod uey ag ‘olpnisa |ap |elauab oalalqo |9 A ody |9 (2961 9BpLpP|OH NSuas) ewsalsis
-009 9p ody} |9 ‘se/saIonNe SO| ‘UQIOEZIEd0]| B| BOIPUI S S9|EDId0J} SEWS)SIS00d US BISpE| 9p Sojuaiwez||sap ud eo1B0j0d9 ugisaons a1gqos soipnisy | ejqel



Capitulo 1

varios trabajos se ha sefalado la necesidad de estudiar la sucesion en deslizamientos de
grandes dimensiones (Francescato et al. 1999) y situados en areas escasamente estudiadas
y/o fuertemente humanizadas (Lundgren 1978, Guariguata 1990, Walker et al. 1996), como
es el caso del Deslizamiento del Volcan Casita. El trabajo en ambientes humanizados y poco
estudiados es también una de las prioridades de investigacion en ecosistemas tropicales
sefaladas recientemente por la ATBC ("Association for Tropical Biology and Conservation"
segun sus siglas en inglés) (Bawa et al. 2004).

Objetivos especificos
Los objetivos especificos de esta tesis doctoral fueron:

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

2. Analizar los patrones temporales de cambio en riqueza, biomasa, composicién especifica
y presencia de atributos morfo-funcionales durante la sucesién temprana, estudiando si estos
varian entre las diferentes zonas del deslizamiento segun la heterogeneidad abidtica y el con-
texto paisajistico, y determinando las principales causas del cambio.

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

Organizacién de la tesis doctoral

La presente memoria de tesis doctoral se estructura en nueve capitulos. A la "Introduccién”
(Capitulo 1), le sigue una descripcion general de la metodologia utilizada (Capitulo 2). Los
capitulos del 3 al 7 muestran los resultados relativos a los objetivos especificos de la inves-
tigacion. Cada uno de ellos esta estructurado en formato de articulo cientifico y cuenta con
sus correspondientes secciones de "Resumen", "Introduccion", "Material y métodos",
"Resultados" y "Discusion”. Los capitulos 8 y 9 presentan la discusidon y las conclusiones
generales de la tesis. Por ultimo, se incluye un listado de las especies registradas en el des-
lizamiento (Apéndice 1) y en el bosque adyacente (Apéndice 2), un glosario terminoldgico
castellano-inglés (Apéndice 3), y un listado de los géneros y especies encontrados en el
Volcan Casita y en otros deslizamientos tropicales (Apéndice 4). Los capitulos del 3 al 7
reproducen los contenidos de articulos admitidos, actualmente sometidos a procesos de
revision en revistas internacionales, o en preparacion, por lo que se ha optado por mante-
ner su redaccion en inglés. Los capitulos generales (1, 2, 8 y 9) estan escritos en castella-
no. Cada capitulo cuenta con su propia seccioén de referencias. A continuacién se describe
el contenido de los capitulos del 3 al 8.
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Introduccién general

En el Capitulo 3 se realiza un estudio preliminar comparativo entre la vegetaciéon pionera
del deslizamiento y la vegetacién presente en el bosque adyacente. Para ello se describen
las comunidades vegetales y se analiza que factores determinan la distribucién 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 mas estrechas del deslizamiento o en los lugares del mismo
mas cercanos al bosque.

Los Capitulos 4 y 5 analizan el proceso de recuperacién de la cubierta vegetal en el des-
lizamiento durante los cuatro primeros afos después de la perturbacion. El primero de ellos
se centra en las especies presentes en el estrato lefoso. Para ello se estudian los patro-
nes temporales de cambio sucesional en importantes caracteristicas de las comunidades
vegetales (riqueza, biomasa y composicion especifica), se determinan las principales cau-
sas o "fuerzas directoras abidticas", y se evalua el efecto de la heterogeneidad ambiental
en los mismos.

El Capitulo 5 se centra en la dinamica de las especies presentes en el estrato herbaceo
(entre las que se incluyen gramineas, forbios, helechos y plantulas de especies lefiosas).
En él, ademas de los patrones temporales de cambio en riqueza, biomasa y composicion
especifica, se estudian los relativos a la abundancia de atributos morfo-funcionales o estra-
tegias de vida en las comunidades vegetales del deslizamiento.

En el Capitulo 6 se estudia la dinamica poblacional de las principales especies pioneras
del deslizamiento. Para ello se analizan los patrones espaciales de colonizacion de las mis-
mas diferenciando entre individuos "vivos", germinados y muertos. Se comprueba si el
patron general cambia en funcion de las condiciones del sitio y si esta determinado por el
de las especies dominantes. También se analiza la existencia de interacciones intra- e inter-
especificas en las distintas zonas del deslizamiento.

El Capitulo 7 se centra en las interacciones entre los individuos de una poblaciéon de Trema
micrantha [(L.) Blume, Ulmaceae], la especie pionera més abundante en el deslizamiento.
Para ello se analiza la existencia de doseles estratificados, asi como el desarrollo de pro-
cesos de autoaclareo y de respuestas plasticas a la competencia por la luz, durante los dos
ultimos anos del periodo de estudio.

En el Capitulo 8 se realiza una discusién conjunta de los resultados obtenidos en los capi-
tulos del 3 al 7, integrando todos ellos en un modelo general de sucesion. Tras esta discu-
sidn general se exponen una serie de consideraciones adicionales no comentadas en los
distintos capitulos pero que complementan el contenido de los mismos y tienen una espe-
cial relevancia para el conjunto de la tesis.
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Capitulo 1

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 tamafo situados en areas humanizadas
con clima trépical seco y permiten profundizar en el entendimiento del efecto de la heterogenei-
dad ambiental y las perturbaciones en el proceso de sucesion. Asimismo, constituyen la base
para la realizacién de futuras investigaciones sobre las principales causas y mecanismos del
proceso de sucesion en este tipo de deslizamientos, y el papel que estos juegan en la estructu-
racion de las comunidades vegetales de los bosques tropicales secos.

Caracteristicas del drea de estudio

En esta tesis se ha estudiado la sucesion ecolégica temprana en un deslizamiento muy distinto
a otros en los que se han realizado trabajos similares, especialmente en areas tropicales.
Debido a sus enormes dimensiones, el deslizamiento del Volcan Casita tiene una considerable
heterogeneidad interna y esta rodeado por diferentes tipos de ecosistemas. Por otra parte, se
sita en un area fuertemente humanizada cuyos ecosistemas estan enormemente amenazados
y son muy poco conocidos.

Sucesion y heterogeneidad

A diferencia de otros estudios sobre la sucesién ecoldgica 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, ademas, teniendo en cuenta no sélo las caracteristicas del ambien-
te fisico interno (estabilidad y fertilidad de los sustratos), sino también el contexto ecoldgico
externo de las diferentes zonas del deslizamiento, que determina la disponibilidad de propagu-
los y la incidencia de las perturbaciones.

El deslizamiento y el bosque adyacente

Segun los resultados del estudio comparativo de la vegetacién presente en el deslizamiento y
en el bosque adyacente al mismo, realizado en el capitulo 3, la distribucién espacial de la vege-
tacion esta influenciada por factores muy distintos en ambos sitios, y la influencia del bosque
adyacente en la colonizacion 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 dinamica y la estructura de los bosques tropicales secos de la region del Pacifico de
América Central.

Patrones y causas de sucesion

Los resultados de la presente tesis doctoral sugieren que, en deslizamientos de gran tamafo
situados en areas humanizadas del trépico seco, la heterogeneidad ambiental juega un papel

20



Introduccién general

muy importante en el desarrollo de distintos modelos de sucesién temprana (Capitulos 4 y 5). Los
patrones de sucesién en riqueza, biomasa, composicion de especies y abundancia de atributos
morfo-funcionales, varian enormemente segun la estabilidad y la fertilidad de los sustratos, y el con-
texto ecoldgico externo de las distintas zonas del deslizamiento. El contenido en nutrientes y la inci-
dencia de perturbaciones de origen antrdpico constituyen las principales causas del cambio sucesio-
nal.

Patrones espaciales de colonizacién y "funciones de densidad"

Es importante sefalar también que la presente tesis incluye uno de los primeros trabajos en los que
se han analizado los patrones espaciales de colonizacién de las principales especies pioneras en una
area recientemente abierta tras una perturbacion a gran escala, asi como la evolucion de los mismos
en el tiempo (Capitulo 6). Para ello se han empleado técnicas de analisis espacial conocidas como
"funciones de densidad". Una de estas aporta resultados interesantes para analizar patrones espa-
ciales en comunidades vegetales pioneras de caracter predominantemente arbustivo.

Competencia intra-especifica en Trema micrantha

Aunque se han desarrollado bastantes estudios sobre las caracteristicas que hacen de Trema
micrantha una especie tipicamente colonizadora de areas 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 Capitulo 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
areas perturbadas ( Chapin Il 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 abidtico y las perturbaciones inducidas por los usos humanos en la colonizacion inicial de des-
lizamientos situados en zonas humanizadas del tropico 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 Alvarez 2006). Nuestro trabajo, sin embargo, considera todos estos aspec-
tos de forma conjunta y a varias escalas de analisis, en relacion con los postulados del nuevo para-
digma sobre la sucesién ecoldgica (Pickett y Ostfeld 1995) y la teoria de la dinamica jerarquica de
parches (Wu y Loucks 1995).
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